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I. EINLEITUNG. 


Eee umfassende Untersuchungen tiber Speltoidmutanten und 
andere Aberranten’ beim Weizen (NILSSON-EHLE 1917, 1920, 
1921; VESTERGAARD 1919; AKERMAN 1920, 1923; LINDHARD 1922, 1923; 
KAJANUS 1923) haben wir eine bedeutende Kenntnis der Vererbungs- 
verhaltnisse und Spaltungszahlen gewonnen, die in auffallendem Grade 
von den Mendelschen abweichen. Die genannten Verfasser suchen in 
ihren Arbeiten in verschiedener Weise innerhalb der Vererbungsver- 
haltnisse nach einem System und diese Verhialtnisse von der Annahme 
von Mutationen, Koppelungsverhiltnissen, Gametenelimination, Redu- 
plikation, Gen-Spaltungen etc. aus zu erklaren; es besteht aber noch 
keine Theorie, welche simtliche experimentelle Resultate erschépfend 
zu erklaren vermag. Namentlich scheint die Eigentiimlichkeit, dass 
die verschiedenen Typen, z. B. Speltoidheterozygote, Squarehead- 
heterozygote und Compactumheterozygote’ sich gegenseitig ausspal- 
ten, schwerlich mit den gewohnten Vorstellungen zu verbinden zu sein. 

Fast alle Erblichkeitsforscher haben allmahlich die Bedeutung der 
Chromosomen als Trager der erblichen Anlagen erkannt, und es liegt 
ein enormes Material vor, das die Ansicht berechtigt, dass zwischen 
den zytologischen Erscheinungen und der Vererbung immer eine 
Ubereinstimmung besteht. Ebenso wie normaliter bei getrenntge- 
schlechtlichen Organismen des Pflanzen- und Tierreiches (am griind- 


1 Die Bezéichnung »Mutant» muss Typen vorbehalten bleiben, die durch 
Veriinderung eines einzelnen Faktors des Ausgangstypus entstehen. Zum Unter- 
schied davon bezeichne ich diejenigen, die sich innerhalb eines ein ganzes Chro- 
mosom oder mehr umfassenden Faktorenkomplexes von dem Ausgangstypus unter- 
scheiden, als Aberranten. Eine nahere Definition siehe weiter unten. 

? Im folgenden bedeutet Sp Speltoid, Sq Squarehead, Comp Compactum, Het 
Heterozygote und Hom Homozygote. 
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lichsten untersucht bei tierischen Organismen) 3 Kategorien von 
Chromosomen vorkommen, namlich 1) Autosomen, 2) X-Chromoso- 
men (d. h. bei beiden Geschlechtern vorkommende Geschlechtschro- 
mosomen) und 3) Y-Chromosomen (d. h. nur bei dem einen Geschlecht 
vorkommende Geschlechtschromosomen), so gibt es 3 verschiedene 
Formen von Vererbung, die auf Anlagen in den entsprechenden Chro- 
mosomen beruhen, naimlich 1) gew6hnliche Mendelsche Vererbung, 
2) geschlechtsgebundene Vererbung und 3) einseitige (bislang nur 
mannliche) Vererbung. Auch wo sich abweichende, abnorme Ver- 
erbungsverhaltnisse geltend machen, war es nicht selten méglich, ent- 
sprechende abnorme zytologische Verhialtnisse, z. B. Non-Disjunction, 
nachzuweisen. Es ist somit berechtigt, wo abweichende Vererbungs- 
verhaltnisse vorliegen, auf abweichende Chromosomenverhiltnisse ge- 
fasst zu sein. 

Im Jahre 1919 zeigte Dr. AKERMAN mir bei einem Besuch in 
Svaléf mit grosser Liebenswiirdigkeit Praiparate von seinen interessan- 
ten Weizenchimiren, Ahren, deren eine Flanke einen normalen Sq- 
Typus darstellte, die entgegengesetzte aber einen Sp-Typus. Uber diese 
Erscheinungen hat AKERMAN (1920) spiter ausfiihrlich Bericht er- 
stattet. Ferner teilte er mir die abnormen Spaltungszahlen mit, die die 
Sp-Het experimentell aufwies, und da ich vermutete, dass man még- 
licherweise die abweichenden Spaltungszahlen durch abnorme Chromo- 
somenverhiltnisse erklirt finden wiirde, untersuchte ich gemeinsamer 
Verabredung gemiss die Chromosomenverhaltnisse bei einem von den 
Sp-Het, die AKERMAN in Kultur hatte, indem er mir Material fiir eine 
Zucht im Jahre 1920 iiberliess. Von den 1920 auf meinem Versuchs- 
areal in Lyngby bei Kopenhagen gezogenen Weizentypen von Dr. 
AKERMAN war einer Sp-Het, urspriinglich nach einer Kreuzung von 
Braunem Schlanstedter Weizen und einer Linie 0175 des norwegischen 
Borsumweizens entstanden. Als Nachkommenschaft einer solchen Het 
wurden 1920 nach Aussaat von 72 Kernen 25 vom Normaltypus + 15 
Sp-Het + 3 Sp-Hom aufgezahlt. Nur der Sp-Het-Typus wurde zyto- 
logisch untersucht, da zu erwarten war, dass etwaige Abnormititen 
sich eben hier nachweisen lassen wirden; es zeigte sich aber deutlich, 
dass der untersuchte Typus 42 Chromosomen hatte, indem sich bei der 
Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen 21 auf jeden Pol verteil- 
ten. Da kein Ausstossen von Chromosomen noch sonstige Abnormita- 
ten vorzuliegen schienen, liess ich bis auf weiteres von dem Versuch 
ab, auf zytologischem Wege Klarheit zu verschaffen. 

Bei einem Besuch bei dem damaligen Versuchsleiter der Tystofter 
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Versuchsstation (Seeland) Prof. E. LINDHARD hatte ich Gelegenheit, 
seine umfassenden Weizenkulturen kennen zu lernen, in denen sich 
auch teilweise sterile Formen ausspalteten. Um wieder an einem 
grdsseren Material — zu untersuchen, inwiefern das Vorkommen von 
sterilen Typen sowie die abweichenden Vererbungsverhaltnisse tiber- 
haupt aus zytologischen Abnormitaten zu erkléren sind, verabredeten 
wir, dass im Jahre 1921 Fixierungen unternommen werden sollten, die 
Prof. LINDHARD denn auch durch seine damalige Gehilfin Frl. Dr. 
F. LILIENFELD ausfiihren liess. Eine zytologische Untersuchung des 
Materials, die sich nur mit wiederholten Unterbrechungen in den fol- 
genden Winterhalbjahren bewerkstelligen liess, offenbarte nun so auf- 
fallende Ziige, dass ich nicht bezweifle, dass dieselben die Ursache der 
eigentiimlichen Vererbungsverhaltnisse der Speltoide und der tibrigen 
»Mutanten»-Typen des Weizens darstellen. Meine Ergebnisse bean- 
spruchen nicht, die Verhaltnisse in allen Einzelheiten klarlegen zu 
wollen, ich glaube aber doch mit Sicherheit die Hauptursache der ab- 
normen Vererbungsverhaltnisse dartun zu kénnen und eine zytologische 
Erklarung der Erscheinungen aufstellen zu diirfen. — Im tbrigen ist 
es interessant, auf Grund der zytologischen Erscheinungen festzustellen, 
wie NILSSON-EHLE, AKERMAN, LINDHARD und KAJANUS von ihren ex- 
perimentellen. Ergebnissen aus haben Schliisse ziehen kénnen, die oft eine 
gute Ubereinstimmung mit den zytologischen Verhiltnissen aufweisen. 

Von einer kurzen Angabe (LINDHARD 1923) abgesehen, dass die 
von mir in Angriff genommenen zytologischen Untersuchungen ver- 
schiedene Abnormitaten bei der Verteilung und Anzahl der Chromo- 
somen aufgedeckt haben, ist itiber die Zytologie der Weizen-» Mutanten» 
noch nichts veréffentlicht worden. Es soll nur noch angefiihrt wer- 
den, dass LINDHARD (1922) von theoretischen Betrachtungen aus Még- 
lichkeiten erértert hat, auf die wir spater niher zu sprechen kommen. 





Triticum vulgare hat 42 Chromosomen in somatischen Zellen, 21 
in den Geschlechtszellen. Die Weizensorten geben ein schénes Beispiel 
von Chromosomenzahlen ab, die simtlich Multipla von ein und der- 
selben Grundzahl, 7, bilden; JT. monococcum hat 7 (haploide), 7’. dicoc- 
cum 14, T. spelta, compactum, vulgare 21 (SAKAMURA 1918, KIHARA 
1919). Uber das Vorkommen und die vermutete Erklirung des Auf- 
kommens solcher Chromosomenzahlenreihen habe ich an einer ande- 
ren Stelle ausfiihrlich berichtet (WINGE 1917). — Ich hatte nur Gele- 
genheit, die Teilungen in den Pollenmutterzellen zu untersuchen, da 
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aber die abweichenden Vererbungsverhaltnisse zum grossen Teil auf 
minnlicher Gametenelimination zu beruhen scheinen, und da die 
Chromosomenverhiltnisse der weiblichen Gameten weit schwieriger zu 
untersuchen sind, war die Pollenbildung auch a priori als am geeignet- 
sten fiir den Nachweis von etwaigen Abnormitaten zu betrachten. 

Die Chromosomen des Triticum vulgare sind voluminés und 
einigermassen gleich gross. In der heterotypischen Teilung verlassen 
die Partner einander mit grosser Regelmassigkeit; 21 winkelférmige, 
V-férmige Chromosomen werden gegen je einen Pol hingezogen, die 
Winkelspitze gegen den Pol wendend. In der Anaphase werden die 
Chromosomen, die unmittelbar nach der Trennung kurz sind, sehr 
langgestreckt, und jeder der beiden Winkelschenkel wird der Linge 
‘nach gespaltet, so dass jedes Chromosom vierschenkelig wird und 
sozusagen die Form von 2 V’s annimmt, deren Winkelspitzen in dem- 
selben Punkt liegen. Diese Lingsspaltung ist die Vorbereitung ftir die 
homotypische Teilung, in der jedes vierschenkelige Chromosom sich in 
2 V-formige Hilften teilt, die je gegen ihren Pol hingezogen werden. 
In der homotypischen Anaphase zihlte ich mit grosser Deutlichkeit 42 
V-Schenkel, d. h. 21 V-f6rmige Chromosomen. 

Man findet also hier ganz normale Chromosomenverhaltnisse. In 
meinen Préparaten deutet nichts an, dass die 21 Chromosomen in 7 
Gruppen von je 3 zusammengehoéren, und diese Beobachtung, die 
LINDHARD auf Grund einer vorliufigen, orientierenden Untersuchung 
gemacht zu haben scheint (1922), muss annehmbar darauf beruhen, 
dass seine Zerquetschungspraparate, die mit Essigsiure-Methylgriin 
gefirbt wurden, keine genauen Observationen gestatteten. — BELLING 
und BLAKESLEE (1922) fiihren das eigentiimliche Verhaltnis bei einer 
triploiden Datura (3 n= 36) an, dass die Chromosomen zu dreien kon- 
jugieren und sich bei der Reduktionsteilung in einer solchen Weise 
verteilen, dass immer 2 Chromosomen einer 3-Gruppe zu dem einen 
Pol und 1 zu dem andern wandern, so dass in den Tochterzellen 
variierende Chromosomenanzahlen entstehen. Meist ist die Verteilung 
eine ungefahr gleichmassige: 18 + 18, 17 + 19, 16 + 20; es ist aber 
auch eine so ungleichmassige Verteilung wie 12 + 24 beobachtet wor- 
den. Die Vererbung ist in Ubereinstimmung damit eine abweichende. 
— Wenn die somatischen Zellen von T. vulgare auch als ditriploid zu 
betrachten sind im Verhialtnis zu denen von 7. monococcum, die 
diploid sind, so weisen die Verhaltnisse der Chromosomen hier nichts 
auf, das direkt zeigen kénnte, dass 7 die Grundzahl bildet. Da T. mo- 
nococcum dies aber dartut, sind die 21 Chromosomen bei 7. sativum 


TPE 


a 


ara SES 


ERIN e RET nee 


Aa pees maine 








Fgh. 


ae 


Boone ARIE 


ZYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN UBER SPELTOIDE 245 





als 3 Gruppen von 7 Chromosomen zu betrachten, wobei jedoch die 
3 Vertreter jedes einzelnen Chromosoms in der Gruppe, was ihren 
‘aktoreninhalt betrifft, nicht ganz identisch zu sein brauchen. — Zwar 
muss man ohne Zweifel die Polyploidie als zytologische Grundlage der 
echten Polymerie betrachten; umgekehrt braucht aber die Polyploidie 
nicht notwendigerweise eine Polymerie zu bewirken, da der polyploide 
Zustand entsteht, wenn Chromosomen mehr als einmal vorhanden sind. 
wihrend eine Polymerie darauf beruht, dass in den Gameten Faktoren 
mehr als einmal vorhanden sind. Die Verdoppelung eines Chromo- 
soms mit einem dominierenden Faktor und ohne einen solchen wird 
somit ein verschiedenes Resultat ergeben, insofern wir die Presence- 
Absence-Theorie anerkennen, was ich in der Hauptsache tue (WINGE 
1923). Gleichfalls wird, wenn ein polyploider Typus durch Kreuzung 
von diploiden Typen entstehen kann, wohl auch die Anzahl der Chro- 
mosomen vermehrt werden, der gegebene Faktor, falls er nur bei dem 
einen von den Elterntypen vorkommt, aber nicht. 

Wir miissen also daran festhalten, dass die 42 Chromosomen des 
T. vulgare sich wahrend der Reduktionsteilung prinzipaliter so be- 
tragen, als wenn eine allgemeine Diploidie vorlage, indem sich 21 Paare 
Gemini bilden. Es fragt sich aber nun, ob das einzelne Chromosom 
von den 42 in der Prophase vor der Reduktionsteilung immer mit 
einem bestimmten Partner konjugiert, oder ob es imstande ist, seinen 
Partner unter den 5 anderen Chromosomen, die ihm homolog sind, 
nach Belieben zu wahlen. Nennen wir die 6 homologen Chromosomen 
A, Az As a; Gz a;, Wobei die grossen Buchstaben die von dem Q-Game- 
ten stammenden, die kleinen Buchstaben die von dem ('-Gameten 
stammenden bezeichnen, so fragt es sich, ob z. B. A; mit jedem beliebi- 
gen von den 5 anderen Chromosomen oder ob es nur mit jedem belie- 
bigen von den vom Vater abstammenden (a, a. a;) konjugieren kann, 
oder schliesslich ob es immer mit einem bestimmten von den vom 
Vater abstammenden Chromosomen konjugieren muss. — Es _ unter- 
liegt keinem Zweifel, dass die zuletzt angefiihrte Eventualitit bei nor- 
malen polyploiden Pflanzen normaliter verwirklicht wird. NILSSON- 
EHLES Nachweis (1909), dass z. B. die rote Kernfarbe beim Weizen 
von drei freimendelnden Faktoren abhiangig sein kann, die je fiir sich 
eine rote Farbe bewirken, und dass man also Heterozygoten herstellen 
kann, die rotkernige bis weisskernige Typen im Verhaltnis 63: 1, 15: 1 
und 3: 1 ausspalten, ist ein unzweideutiger Beweis davon, dass fiir den 
Weizen, der uns hier namentlich interessiert, keine freie Partnerwahl] 
besteht, und dass, jedenfalls normaliter, ein betrachtetes Chromosom 
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immer mit einem bestimmten Partner konjugiert. Entgegengesetzten- 
falls wiirden sich ganz andere Spaltungszahlen ergeben haben, namlich 
399 :.1, 24:1 und 3:1, sowie man auch aus Typen, die urspriinglich 
die Spaltung 3: 1 aufwiesen, in den folgenden Generationen Typen mit 
den Spaltungen 24:1 und 399: 1 herstellen kénnen sollte. 

Trotzdem die 6 homologen Chromosomen einer Weizenpflanze 
also normaliter zu zweien in einer bestimmten Weise vor der Reduk- 
tionsteilung konjugieren, unterliegt es keinem Zweifel, dass eben die 
Abweichung von dieser Regel in seltenen Fallen das Aufkommen von 
Speltoiden und den iibrigen eigentiimlichen Aberranten veranlasst hat, 
die in den spateren Jahren namentlich in Schweden und Danemark 
eingehenden Untersuchungen unterzogen worden sind, und es ist na- 
tiirlich, dass die Bestandteile der betreffenden Chromosomen, wenn 
einmal eine Fehlkonjugation stattgefunden hat, durch Uberkreuzung 
in einer solchen Weise gemischt sein kénnen, dass die fehlkonjugierten 
Chromosomen in héherem Grade Ubereinstimmungen gewinnen, die es 
ihnen gestatten, auch kiinftig mit einem falschen Partner zu konjugieren. 

LINDHARD hat (1922) eben diesen Gedanken beriihrt. Er schreibt 
z. B. (S. 58): »Nun kénnte man als Konsequenz einer solchen Poly- 
merie annehmen, dass bei der Befruchtung zwei Chromosomen im 
Rahmen einer Gruppe ihren Platz wechseln kénnten, ohne die Lebens- 
fahigkeit des aus dieser Befruchtung hervorgehenden Individuums zu 
beeintrachtigen». Er entwickelt diesen Gedanken weiter, und zwar 
dahin, dass auch urspriinglich nicht homologe Chromosomen konju- 
gieren kénnen sollten. Letzterer Ansicht kann ich allerdings nicht 
beipflichten, und eine solche Annahme scheint mir auch fiir die Er- 
klarung der eigentiimlichen, abweichenden Spaltungsverhaltnisse nicht 
erforderlich zu sein. Um so mehr ftihle ich mich davon tberzeugt, 
dass die Fehlkonjugation innerhalb der Gruppe der homologen Chro- 
mosomen, wie von LINDHARD angedeutet, die rechte Lésung der Pro- 
bleme abgibt. 

In den folgenden Kapiteln werden die einzelnen Aberrantentypen 
je fiir sich durchgenommen und ihre zytologischen Verhaltnisse mit den 
ihnen charakteristischen Vererbungsverhaltnissen verglichen werden. 


II. CHROMOSOMEN- UND VERERBUNGSVERHALTNISSE 
BEI SPELTOIDEN. 


Indem wir uns den abweichenden Chromosomen- und Vererbungs- 
verhaltnissen in dem aus LINDHARDS Kulturen stammenden Material 
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zuwenden, wollen wir die Bemerkung vorausschicken, dass es natiir- 
lich nicht gelungen ist, die Chromosomenverhiltnisse in ihren Einzel- 
heiten bei mehr als einigen von den fixierten Pflanzen festzustellen. 
Sie wurden nicht alle auf einem Stadium fixiert, das eine Bestimmung 
der Chromosomenzahl u. dgl. gestattete, und auch wo Reduktions- 
teilungen vorlagen, war es nur in einigen Fallen mdéglich, die Verhiilt- 
nisse festzustellen. Um die Chromosomenzahl genau angeben zu 
kénnen, ist es notwendig, entweder die Chromosomen in beiden Kern- 
platten der Reduktionsteilung zu zahlen oder verschiedene Einzel- 
platten in den einzelnen Pflanzen zu zihlen, um sich davon zu iiber- 
zeugen, inwiefern sie sich alle gleichmassig verhalten. Da es ferner 
bei den stark abnormen Typen wegen des ganz unregelmissigen Ver- 
laufes der Teilungen schwer oder unméglich ist, die Chromosomenzahl 
festzustellen, lassen sich nur fiir eine geringe Anzahl detaillierte Daten 
angeben, wahrend sich bei den meisten nur entscheiden lasst, ob und 
wie sich in den Staubk6rnern Abnormitaten zu erkennen geben. 


1. SPELTOIDHETEROZYGOTEN. 


Charakteristisch fiir die Sp-Het sind, ausser dem Aussehen, auch 
die Vererbungsverhialtnisse, da sie bei Selbstbestiubung gewohnlich 
Nachkommentypen eines von dem zu erwartenden abweichenden 
Zahlenverhaltnisses ergeben: 1 norm.:2 Sp-Het:1 Sp-Hom. Die 
Kreuzungsversuche zeigen, dass immer eine gréssere oder geringere 
Elimination von mannlichen Sp-Gameten vonstatten geht, und dass die 
gewohnliche grannenlose Sp-Het auch in betreff des grannenhemmen-- 
den Faktors heterozygotisch ist, da die Veranlagung zur Grannenlosig- 
keit nur mit dem Normalgameten tibertragen werden kann. Letzterer 
Umstand deutet darauf, dass den Sp-Het der eine Partner des Chromo- 
somenpaares fehlt, der normaliter den Grannenhemmungsfaktor fihrt. 

Somit war eine zytologische Untersuchung der Sp-Het erwiinscht. 
Bereits im Jahre 1920 stellte ich wie erwahnt eine vorlaufige Unter- 
suchung an einer von AKERMAN iibernommenen Sp-Het an. Es zeigte 
sich jedoch, dass, wie es bei dem Weizen normal ist, 42 Chromosomen 
vorhanden waren, da man bei der Reduktionsteilung an jedem Pol 21 
Chromosomen zihlen konnte. Dasselbe ergab sich bei spiteren Un- 
tersuchungen an LINDHARDS Material; ein genaueres Studium deckte 
aber das eigentiimliche Verhialtnis auf, dass in der Metaphase der Re- 
duktionsteilung ab und zu ein Komplex von 3 Chromosomen konju- 
giert war, wie dies in den Figg. 1—4 dargestellt ist. Nur in einigen 
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Kernplatten war es méglich, diese aus 3 Chromosomen bestehende 
Gruppe zu finden; in vielen Fallen ist sie offenbar nicht vorhanden. 
in anderen sieht man in der Metaphase ein grosses, oblong-ringférmiges 
Chromosom, das, obschon dies nicht unmittelbar einleuchtet, wahr- 
scheinlich aus 3 Chromosomen besteht, die sich in einem Kreise lagern 
(Fig. 5). Obwohl sich wie erwihnt nicht entscheiden lisst, dass eben 
3 Chromosomen in einem solchen Ring enthalten sind, ist die bedeu- 





5 


Fig. 1—5. Speltoidheterozygote mit 42 Chromosomen. Heterotypische Metaphase 
der Pollenmutterzellen. 71—%: Komplexe von 3 Chromosomen, 5: Ringférmige Chro- 
mosomengruppe. xX ca. 2000. 


tende Grésse des Komplexes ein Beweis davon, dass es sich nicht um 
ein gewOhnliches Chromosomenpaar handelt. — Nichtsdestoweniger 
wurden mehrmals in der Anaphase der Reduktionsteilung deutlich 21 
Chromosomen gezahlit (Figg. 6—7), woraus man folgern darf, dass 42 
die diploide Chromosomenzahl -der Pflanze darstellt. — In Uberein- 
stimmung damit, dass in der Metaphase ab und zu 3 Chromosomen 
konjugiert vorkommen, findet man recht haufig ein einzelnes Chromo- 
som aus der Teilungsebene ausgestossen (Fig. 8), wenn es mir auch 
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nicht gelungen ist, beide Unregelmissigkeiten in demselben Bilde zu 
beobachten. Wie Fig. 9 zeigt, kann ein solches Vagabundenchromo- 
som mitunter der Linge nach gespaltet werden, worauf jede Halfte 
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Fig. 6—9. Speltoidheterozygote mit 42 Chromosomen. Heterotypische Teilung der ~ 
Pollenmutterzellen. 6—7: Anaphase mit 21 Chromosomen. 8: Metaphase mit Vaga- 
bundenchromosom. 9: Telophase mit gespaltenem Vagabundenchromosom. x ca. 2000. 


nach ihrem Pol hingezogen wird. In der abgebildeten Pollenmutter- 
zelle werden die Vagabunden jedoch nicht in die Tochterkerne ein- 
treten, die sich bereits abgerundet und eine Kernhaut gebildet haben. 

Ich vermag diese Beobachtungen nur in einer Weise zu deuten, 
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namlich derart dass die untersuchte Sp-Het 42 Chromosomen in so- 
matischen Zellen hat, dass aber nur 38 davon zu zweien gepaart sind, 
wahrend die tibrigen 4 aus 3 zusammengehérenden Chromosomen + 1 
unpaaren Chromosom bestehen. 

Da wie erwihnt der Weizen normaliter 21 Chromosomenpaare 
hat, die in Ubereinstimmung mit der Polyploidie aus 3-mal 1 Gruppe 
von 7 Chromosomenpaaren bestehen, sind die Chromosomen 6 und 6 
unter sich homolog. Ich nehme an, dass die beobachtete Unregelmis- 
sigkeit von einer gelegentlichen Fehlkonjugation innerhalb einer ein- 
zelnen von diesen Gruppen von 6 Chromosomen herriihrt. 

Nehmen wir an, dass der diploide Chromosomenbestand von 
T. monococcum folgende 14 ausmacht 

1234567 
EEEVE Rs 

T. sativum, das 3 Gruppen von Chromosomen enthilt, hat dann 

folgende 42: 


14 1ipil¢c 24 2p 2c 34 3p 3c 44 4B 4c 


lg iplg 24 2p 2¢ 34 3p 3¢ 44 4p 4¢ 





usw. bis 7 inkl. 





Die 1-Chromosomen bilden dann eine Gruppe von 6 homologen 
Chromosomen, die jedoch normaliter nur in einer bestimmten Weise 
konjugieren, nimlich 1, +1,, 1p +1lpundle + 1(.. Die 2-Chromo- 
_ somen bilden eine 2. Gruppe usw. — Wir betrachten nun die 1-Gruppe 
als diejenige, in der die Stérungen stattfinden, denen die Sp-Het ihren 
Ursprung verdanken, und sehen in unseren Betrachtungen durchaus 
von den iibrigen ab, die sich annehmbar regelmiissig verhalten. 

Pe. Oe ee 
Der normale Sq-Typus hat die Formel Me oder, wie wir 


Alple 


Bequemlichkeits halber zu schreiben vorziehen, ops Gelegentlich 


ist durch Fehlkonjugation und darauf folgende Reduktionsteilung, 


| 


A+A B+C CB 


namlich 
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eine weibliche Gamete entstanden, die nicht ABC, sondern ABB 
heisst. Durch Befruchtung derselben mit einem normalen Staubkorn 
ABB 
ABC 

In Ubereinstimmung mit dem Ergebnis der zytologischen Unter- 
suchung hat eine solche Sp-Het auch der Theorie gemiass die normale 
Chromosomenzahl, nimlich 42. Ebenso wie die Mikroskopie mitunter 
eine Gruppe von 3 konjugierten Chromosomen ergibt, zeigt die Formel, 
dass 3 Chromosomen identisch sind (3 B-Chromosomen), und schliess- 
lich sieht man oft ein unpaares Chromosom, annehmbar das C-Chro- 
mosom. Letzteres enthalt den grannenhemmenden Faktor, und es ist 
somit klar, dass die unbegrannte Sp-Het immer heterozygotisch sein 
muss auch in betreff des grannenhemmenden Faktors. Einer begrann- 


ten Sp-Het fehlt der grannenhemmende Faktor im C-Chromosom, und 
ABB 
ABc 


ist der Typus entstanden, der eine Sp-Het darstellt. 


ihre Formel liesse sich daher als schreiben, wo c den rezessiven 


Zustand bezeichnet. 

Ich glaube, dass man zugeben wird, dass unsere Annahmen noch 
in keinem Punkt weiter gehen, als die zytologischen Beobachtungen 
gestatten, und wir wollen nun erwagen, welche Konsequenzen der 
abnorme Zustand fiir die Geschlechtszellenbildung bei Sp-Het mit sich 
fiihren wird. 

Bei der Reduktionsteilung werden 2 Méglichkeiten vorliegen. Ent- 
weder konjugieren die 3 B-Chromosomen, und dann wird das C- 
Chromosom ein Vagabund sein, oder aber konjugieren die 2 B-Chro- 
mosomen, worauf das iibrig gebliebene B-Chromosom mit C konjugiert. 
Augenscheinlich werden beide Méglichkeiten verwirklicht, denn meist 
sieht die Reduktionsteilung ganz regelmassig aus (B + B, B + C) und 
nur mitunter sind die 3 B konjugiert oder ein Vagabund vorhanden 
(B+B+B, C). Somit werden verschiedene Arten von Gameten ge- 
bildet werden k6nnen, namlich ABB und ABC oder, wenn C aus der 
Kernspindel ausgestossen wird, ausserdem ABo. 

Bei der Erwagung, welche von diesen Gameten funktionsfahig sein 
kénnen, ist natiirlich zwischen mannlichen und weiblichen zu unter- 
scheiden. Vielfache andere Beispiele zeigen, dass abnorme weibliche Ga- 
meten ein grésseres Funktionsvermégen besitzen als mannliche, was auch 
nahe liegt. Wahrend der Pollen eine Zeit lang ein selbstandiges Dasein 
fiihrt und daher eine wohl abbalancierte Physiologie, eine harmonische 
Konstitution besitzen muss, um leben und sogar funktionieren zu k6n- 
nen, werden die weibliche Gamete und der Keim von der Mutter- 
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pflanze gesiugt und sind somit unzweifelhaft funktionsfahig, wenn sie 
auch in gewissem Masse abnorm, z. B. mangelhaft mit Chromosomen 
versehen sind. Ein Gamet ABC wird natiirlich funktionsfahig sein, sei 
er nun miannlich oder weiblich. Mannliche ABB-Gameten werden 
sicherlich handicapped sein und nicht so oft funktionieren k6nnen, 
wenn sie mit normalen Pollen konkurrieren miissen; weibliche ABB 
dagegen werden den normalen gegeniiber kaum handicapped sein. Der 
ABo-Pollen besitzt wahrscheinlich kein Funktionsvermégen, das ABo- 
Ei dagegen ein solches usw. — Die Folge dieser Verhialtnisse ist, dass 
die funktionterenden mannlichen Geschlechtszellen anderer Konstitu- 
tion sein werden als die weiblichen, und dass somit Heterogamie vor- 
liegt. Es kann sich aber auch ein anderes Verhialtnis geltend machen, 
das Verschiedenheiten zwischen mannlichen und weiblichen Gameten 
bewirkt. Wenn ein Vagabundenchromosom wihrend der Reduktions- 
teilung vorhanden ist, besteht einerseits die Méglichkeit, dass es gar 
nicht in einen von den Tochterkernen eintritt, sondern, eventuell nach 
einer Langsspaltung, im Zytoplasma liegen bleibt (Fig. 9); andererseits 
wird es in einen von den Tochterkernen oder — nach der Lings- 
spaltung — in beide hineingezogen werden kénnen. Es ist héchst 
wahrscheinlich, dass jede von diesen Moéglichkeiten nicht ebenso oft 
bei der weiblichen Reduktionsteilung verwirklicht wird wie bei der 
mannlichen. Vermeintlich werden ‘gréssere Chancer dafiir vorliegen, 
dass Vagabunden in die Tochterkerne hineingezogen werden bei der 
Reduktionsteilung in Pollenmutterzellen als bei der Reduktionsteilung 
in Keimsackmutterzellen, denn in ersterem Falle liegt ein geringeres 
Zytoplasma vor als in letzterem, so dass Vagabunden in Pollenmutter- 
zellen schwieriger aus dem Aktionsradius der Kernspindel hinaus- 
gelangen, und vagabundierende Chromosomen werden also annehmbar 
seltener in weibliche Gameten eintreten als in mannliche. 

Alle diese Verhaltnisse machen es verstandlich, dass, wo Chromo- 
somenabnormitiiten vorliegen, eine Heterogamie entstehen wird. Spe-— 
ziell werden bei Sp-Het weniger miannliche Gameten ABB als ABC 
zum Funktionieren kommen, d. h. dass eine Elimination von mann- 
lichen Speltoidgameten stattfindet; ja, unzweifelhaft werden die funk- 
tionierenden mannlichen Gameten meist normal, ABC, sein, wenn sie 
auch bei gewissen Typen in bedeutendem Unterschuss gebildet werden. 

Die Sp-Het weisen nun indessen nicht immer dieselben Spaltungs- 
verhiltnisse auf. Wie NILSSON-EHLE (1921) 3 Typen hat, die er als 
A-, B- und C-Typus bezeichnet, so finden auch LINDHARD (1922) und 
KaJANUS (1923) mehrere Typen, und es zeigt sich, dass ein Typus mit- 














ZYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN UBER SPELTOIDE 253 





unter aus einem anderen entstehen kann, was KAJANUS jedoch be- 
zweifelt, indem er vermutet, dass »die Umschlige» im Vicinismus ihre 
Erklarung finden. Es fragt sich, ob es méglich sein wird, auch diesen 
wichtigen Umstand zytologisch zu erkliren. 

Da Sp-Het verschiedene Spaltungszahlen ergeben kénnen, ist es im 
wesentlichen ihr Habitus oder Phanotypus, welcher bewirkt, dass sie 
zu ein und derselben Kategorie gerechnet werden. Ich bin der Ansicht, 
dass der »Typus» hier ungefahr in entsprechender Weise wie das Ge- 
schlecht bei Drosophila oder der Typus bei Datura gebildet wird, in- 
dem die Faktoren gewisser Chromosomen in einer Richtung, z. B. die 
Ahre verlaingernd, und andere in entgegengesetzter Richtung, die Ahre 
verkiirzend, wirken, und dass das Verhaltnis zwischen der Anzahl der 
einen und der anderen Sorte von Chromosomen dafiir massgebend ist, 
zu welchem Typus das Individuum gehért. Der Sq-Normaltypus be- 
sitzt 2 B-Chromosomen und 2 C-Chromosomen. Die Sp-Het hat der 
Theorie gemass 3 B-Chromosomen und 1 C-Chromosom, und da ihre 
Ahren weiter verlingert sind als die des Normaltypus, nehme ich an, 
dass die B-Chromosomen einen verlingernden Faktor und die C-Chro- 
mosomen einen verkiirzenden Faktor enthalten. 

Wir prazisieren diesen Gedanken folgendermassen: Der Sq-Typus 
entsteht, wo gleich viel B- und C-Chromosomen vorliegen. Je mehr B- 
Chromosomen im Verhdltnis zu C-Chromosomen das Individuum ent- 
halt, je langer werden die Ahren des Typus sein, und umgekehrt je 
mehr C-Chromosomen das Individuum im Verhdltnis zu B-Chromo- 
somen enthdalt, je compactumartiger wird der Typus sein. 

Die Konsequenz davon ist, dass ein und derselbe Typus mit ver- 
schiedenen Chromosomenbestinden entstehen kann; Sp-Het kann also 
— teils a heissen. Letzterer Typus sollte im ganzen nur 41 
Chromosomen haben, ist aber, wie ersterer, dadurch gepragt, dass er 
mehr B-Chromosomen als C-Chromosomen hat. Man sollte ein etwas 
verschiedenes Aussehen erwarten, und nach den vorliegenden Unter- 
suchungen besteht in der Tat auch innerhalb der verschiedenen Typen 
ein bedeutender Unterschied, sowohl von Sp-Het als von anderen, nicht 
zum wenigsten was ihre Grosse betrifft. 

Untersuchen wir nun an einem Beispiel, welche Typen eine Sp-Het 
annehmbar bei Selbstbestiubung abspalten muss. Von der betrachte- 


ABB _., : i , 
ten miisste man wie erwahnt vermuten, dass sie 2 Sorten taug- 


teils 








ABC 
liche minnliche, aber 3 Sorten taugliche weibliche Gameten ergeben 
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wiirde, wie dies durch das folgende Schema veranschaulicht wird — 
insofern 3 B-Chromosomen derart konjugieren, dass C meist ein Vaga- 
bund sein wird. 














ale 1 ABC 4 ABB 4 ABo | 
oN 

1c ee ABB | ABo | 
i200 | = 48 Ee Sp- | Soe, oe ee | 
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ABC ABB | ABo | 

1 ABB | nnihe ‘ ear, 4 ee ee | 

| | ABB 1 Sp- Het ABB 4 Sp-Hom ABB 4 Sp-Hom | 





=1 Sq:9 Sp-Het:8 Sp-Hom. 


Wie bereits erwaihnt werden von den gebildeten Pollen nur einige 
funktionsfahig sein, wogegen die Elimination unter weiblichen Game- 
ten kaum eine grosse ist. So scheiden die ABo-Pollen unzweifelhaft 
ganz aus, und die ABB-Pollen werden in der Konkurrenz mit den nor- 
malen handicapped sein, weshalb die ABC-Pollen, wenn solche auch, 
da das C-Chromosom oft als Vagabundenchromosom ausgestossen 
wird, vielleicht seltener gebildet werden als ABB und ABo, dennoch 
ebenso hiufig funktionieren werden wie die ABB-Pollen. Weibliche 
ABC-Gameten werden verhaltnismiassig noch seltener gebildet, da C 
bei der weiblichen Reduktion schwieriger in die Tochterzellen eintritt. 
Wenn wir annehmen, dass die 3 weiblichen Gametentypen ABC, ABB, 
ABo im Verhiltnis 1: 4: 4 gebildet werden, so wird die Nachkommen- 
generation 1 Sq: 9 Sp-Het: 8 Sp-Hom sein, eins von den Spaltungs- oe 
verhaltnissen, das LINDHARD zu finden meint. Als Sp-Hom sind alle 
Typen mitgerechnet, denen C durchaus und somit gewoéhnlich gleich- 
zeitig der Verkiirzungsfaktor und der grannenhemmende Faktor 
fehlen. Dass ich auch auf zytologischem Wege Anhalte dafiir gefun- 
den habe, dass der Chromosomenbestand von Sp-Hom sich wie an- - . + 
genommen verhalt, werde ich spater besprechen. 

Wenn verschiedene Chromosomenformeln ein und denselben Ty- 
pus, z. B. Sp-Het, ergeben kénnen, nimmt es nicht Wunder, dass Sp-Het 
verschiedener Spaltungszahlen entstehen. Dazu kommt noch die Tat- 
sache, dass ein B-Chromosom oft mit einem C konjugiert; wenn dann 
eine Uberkreuzung zwischen B und C stattfindet, werden derartige 
gemischte Chromosomen wahrscheinlich kinftig eine andere Konjuga- 
tionsneigung aufweisen als vor dem Statthaben der Uberkreuzung und 
somit Fypen mit veranderten Kreuzungszahlen entstehen. Dadurch 
ist erklarlich, dass ein Spaltungstypus aus einem anderen entstehen 
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kann, wie man dies experimentell gefunden hat, und gleichfalls ist 
erklarlich, dass grannenlose Sp-Hom entstehen kénnen, indem der 
grannenhemmende Faktor durch Uberkreuzung von einem C- auf ein 
B-Chromosom iibertragen werden kann. 

Als Beispiel einer der gew6hnlicheren Spaltungen bei Sp-Het mag 
folgendes dienen. Wir nehmen hier an, dass das B- und C-Chromosom 
zu konjugieren imstande sind, so dass C nie als Vagabund aus- 
gestossen wird. 














Der ABB Typus ergibt dann: 
ABC . 
| Pe 1 ABC | 1 ABB 
| | 
| 4 ABC | eee 4 Sq | ed 4 Sp-Het 
| 1 ABB | ae 1 Sp-Het | a 1 Sp-Hom | 





= 4 Sq:5 Sp-Het:1 Sp-Hom. 


Da die Reduktionsteilung hier regelrecht verlauft, findet eine Eli 
mination der ABB-Pollen nur wegen deren fehlender Konkurrenzfahig- 
keit statt. Bei den weiblichen Gameten vollzieht sich wie gewohnlich 
keine Elimination. Wenn die ABB-Pollen so stark handicapped sind, 
dass 4-mal so viele Normalpollen zum Funktionieren kommen, ergeben 
sich Spaltungszahlen, die sehr gut mit den experimentell gefundenen 
ubereinstimmen. 

Die Resultate, welche die Kreuzungsversuche zwischen Sp-Het und 
dem Normaltypus Sq, mit und ohne Grannen, ergeben haben, erklaren 
sich meines Erachtens zur Geniige aus der Annahme, dass Sp-Het sich 
durch das Vorhandensein von nur einem C-Chromosom kennzeichnet; ich 
fiihre auch in aller Kiirze an, dass die Annahme, dass es sich um eine 
Vertauschung oder einen Verlust von ganzen Chromosomen handelt, 
auch durch Erklérungen der verschiedenen mit Speltoiden arbeitenden 
Forscher unterstiitzt wird. 

NILSSON-EHLE schreibt (1920, S. 286): » Diese Erwigungen schienen 
mich notwendigerweise zu der Annahme zu zwingen, dass bei den Spel- 
toiden ein Merkmalkomplex, von verschiedenen Erbfaktoren bedingt, 
vorhanden sein miisse. Die betreffenden Mutationen sollten dann Kom- 
plexmutationen darstellen, d. h. zwei bis mehrere oder bisweilen viel- 
leicht eine ganze Reihe von Erbfaktoren auf einmal betreffen. Diese 
Erbfaktoren wiiren aber in fester Weise mit einander gekoppelt . . .» 
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Eben die Annahme einer Komplexmutation mehrerer miteinander 
gekoppelter Faktoren stimmt durchaus mit der Annahme Utberein, dass 
ein ganzes Chromosom mit dazu gehérigen Faktoren durch ein anderes 
ersetzt worden oder ausgefallen ist. Auch NILSSON-EHLEs Vergleich mit 
den »Deficiency»-Verhaltnissen bei Drosophila (1920, S. 302) offenbart 
eine Auffassung, die sich zweifelsohne dem Richtigen nahert; nur han- 
delt es sich bei den Speltoiden nicht um Teile von Chromosomen, son- 
dern um ganze Chromosomen. 

Wenn es bei demselben Autor (1920, S. 302) heisst: »Unter allen 
Umstiinden kénnen die Speltoiden schon aus oben angefiihrten Griin- 
den als eben so sichere Mutationen wie die besten anderen in der Lite- 
ratur bisher erwahnten betrachtet werden», muss ich jedoch bemerken, 
dass man die Speltoide wahrscheinlich lieber in besonderer Weise, als 
Chromosomenmutanten, oder, wie ich vorziehe, als Aberranten bezeich- 
nen muss, um sie dadurch als von den gewdhnlichen monofaktoriellen 
Mutanten in charakteristischer Weise verschieden zu kennzeichnen. Ich 
stelle in dieser Verbindung folgende Definition auf: Aberranten sind 
Typen, die sich — durch Fehlkonjugation zwischen Chromosomen oder 
Verlust von Chromosomen oder sonstige Fehler namentlich wdadhrend 
der Reduktionsteilung entstanden — von dem normalen Ausgangs- 
typus in einer Reihe von Faktoren unterscheiden, die ein ganzes Chro- 
mosom oder mehr umfassen; thre. Vererbungsverhdltnisse und zyto- 
logischen Verhdltnisse weichen von der Norm ab. 

Dass LINDHARD (1922), bereits bevor er von Chromosomenunregel- 
massigkeiten in seinem Weizenmaterial hérte, Vermutungen dartiber 
ausgesprochen hat, dass die »Mutationen» auf Vertauschungen von 
Chromosomen beruhen kénnten, wurde bereits erwihnt (S. 246). Von 
Ausserungen, die mit der hier gegebenen Erklarung von der Natur der 
»Mutanten» iibereinstimmen, mag folgende (LINDHARD 1922, S. 57) an- 
gefiihrt werden: : 

»Die »Mutationen» scheinen also demnach in Kombinationen und 
Rekombinationen von Elementen zu bestehen, die den Typus als sol- 
chen bestimmen. Ein immer wiederkehrender Umschaffungsakt scheint 
mir ganz unwahrscheinlich zu sein. Es liegt nahe anzunehmen, dass 
die Elemente, Gene, welche den einen Formtypus hervorrufen, auch in 
dem anderen gegenwiartig sein kénnen, aber in verschiedener Anzahl 
und verschiedener Kombination. » 

Die Anzahl von —. oder vielmehr das Verhaltnis zwischen der An- 
zahl von den verschiedenen Chromosomen ist meiner Ansicht nach eben 
massgebend fiir das Vorkommen der verschiedenen Typen, wenn na- 
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tiirlicherweise auch das Vorhandensein von Einzelfaktoren in den 
Chromosomen dafiir entscheidend ist, inwiefern man z. B. begrannte 
oder unbegrannte Typen erhalt. Die Berechtigung dieser Ansicht wurde 
seit den letzten Jahren in hohem Grade durch BELLINGS, BLAKESLEES 
und FARNHAMS interessante Untersuchungen iiber Datura (1920—23) 
unterstitzt, wo es sich doch hauptsachlich — nicht um eine Vertau- 
schung von Chromosomen und um eine normale Chromosomenzahl, 
sondern — um das Vorhandensein von Extrachromosomen zu handeln 
scheint, wodurch 2 n +1-Typen entstehen. 

Von AKERMANS Speltoidchimiaren (1920) muss dann vermutet wer- 
den, dass sie durch den Verlust eines Chromosoms (C-Chromosoms) 
in der Mutterzelle an eine gréssere oder kleinere Gewebspartie entstan- 
den sind, indem das Ubergewicht an B-Chromosomen dann die betref- 
fende Gewebspartie in speltoider Richtung pragen wird, und der Tat- 
sache eingedenk, dass eine einzelne Zellenschicht, bei WINKLERS Sola- 
num-Chimiaren und anderen entsprechenden den Typus der Pflanze in 
hohem Grade umpragt, scheint mir nichts verhindern zu kénnen, an- 
zunehmen, dass ein solcher Chromosomenausfall in einer einzelnen 
Mutterzelle und somit in einer einzelnen Zellenschicht, z. B. Epidermis, 
das Aufkommen der Weizenchimiren geniigend erklart. 


2. SPELTOIDHOMOZYGOTEN. 


Alle Sp-Hom in AKERMANS Material, die allermeisten in NILSSON- 
EHLES und KAJANUS’ sowie fast alle in LINDHARDS Material sind be- 
grannt. Unbegrannte Sp-Hom kommen nur ausnahmsweise vor. Die 
Homozygoten haben eine noch weiter verlangerte Ahre als die Hetero- 
zygoten. AKERMAN (1923, S. 114) dussert auf Grund angestellter 
Messungen: »Die durchschnittliche Ahrendichtigkeit betrug, in Millime- 
tern angegeben, fiir den Normaltypus 42 + 0,37, fiir die Heterozygote 
50 + 0,60 und fiir das homozygote Speltoid 57 + 0,50.» 

In Ubereinstimmung hiermit ist, wie bereits S. 254 erwaht, zu ver- 
muten, dass den Sp-Hom C-Chromosomen ganz fehlen, denn ohne 
solche wird normaliter kein grannenhemmender Faktor vorhanden sein, 
und der Typus wird dann ein begrannter. Ebenso wird der Mangel 
an C-Chromosomen einen Mangel an dem in diesem Chromosom vor- 
handenen verkiirzenden Faktor bewirken, und der Typus erhalt in 
Ubereinstimmung damit eine gedehntere Ahre. 

Auch die zytologische Untersuchung unterstiitzt diese Ansicht. Wie 


im Schema S. 254 dargestellt, werden die Sp-Hom hier die Formel 
17 


Hereditas V. 
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ABB 
ABB 
2 Bersetzt sind. Die Sp-Hom, die ich Gelegenheit hatte zu untersuchen, 
wiesen die volle Chromosomenzahl, 42, auf, indem in der Anaphase 
der Reduktionsteilung an jedem Pol 21 zu zahlen waren (Fig. 10). Wie 


haben, d. h. dass die 2 C-Chromosomen des Normaltypus durch 





fic 


Fig. 10—11. Speltoidhomozygote mit 42 Chromosomen. Heterotypische Anaphase 
der Pollenmutterzellen. 10 a-+b:21+21 Chromosomen. 11 a+b+c:22+4 20 
Chromosomen. xX ca. 2000. 


in Fig. 11 dargestellt, habe ich jedoch auch am einen Pol 20 und am 
entgegengesetzten 22 gezihlt, was aus einer ungleichen Verteilung der 
42 Chromosomen erklart werden muss. Von den 22 an dem einen Pol 
hatte eins eine eigentiimliche langgestreckte Form, und ich vermute, 
dass dies von der namlichen Abnormitaét bei der Reduktionsteilung her- 
rithrt, die auch ungleiche Verteilung bewirkt hat, und wodurch das 
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eine Chromosom so spat an dem Pol angelangt ist, dass es noch nicht 
die fiir die Weizenchromosomen in der Anaphase sonst typische S. 244 
besprochene 4-schenkelige Form angenommen hat. 

Die Untersuchung der Metaphase der Reduktionsteilung ergibt nun 
ganz richtig, dass diese bei weitem nicht immer das fiir den Weizen 
normale Aussehen hat, wenn dies auch oft der Fall ist. Die meisten 
Chromosomen liegen allerdings paarweise wie gewOhnlich, aber wie die 
Fig. 12—14 zeigen, kommt mitunter ein auffallend grosser Komplex 
vor, der sich oft als grosser, gewundener oder gedehnter Ring von den 
ubrigen Chromosomenpaaren unterscheidet. Gew6hnlich scheint der 











12 


Fig. 12—14. Speltoidhomozygote mit 42 Chromosomen. Heterotypische Metaphase 
der Pollenmutterzellen mit ringférmigem, riesengrossem Chromosomenkomplex. 
x ca. 2000. 


Komplex aus 2 riesengrossen Chromosomen zu bestehen; der Grdésse 
wegen muss ich aber annehmen, dass es tatsichlich 4 sind, die, nur 
weil sie sich spiiter in 2 Halften teilen, die je zu ihrem Pol gehen, 2 zu 
sein scheinen. Eigentiimlich ist es, dass die Grenzlinie zwischen den 
beiden Halften nicht immer in der Medianebene, sondern mitunter nach 
den Polen hin gelegen ist (Fig. 12), und aus den Windungen (Figg. 
13—14) geht deutlich hervor, dass es sich um Elemente handelt, die im 
Grunde im Verhialtnis zur Kernspindel viel zu gross sind. Meiner An- 
sicht nach muss ihr Grdéssenverhiltnis andeuten, dass jeder Ring aus 
4 mittlerweilig konjugierten Chromosomen zusammengesetzt ist, von 
denen in der Regel 2 nach jedem Pol wandern, ausnahmsweise aber 3 
zu dem einen und 1 zu dem anderen, wodurch die gefundenen Zahlen: 
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22 + 20 entstehen kénnen. Auch der Umstand, dass der bei Sp-Het 
mitunter beobachtete etwas kleinere, ringférmige Chromosomenkom- 
plex sich nicht direkt als aus 3 Chromosomen bestehend zu erkennen 
gab, wihrend andere Kernteilungsbilder hier deutlich 3 zusammen- 
gekoppelte Chromosomen aufwiesen, deutet darauf, dass es bei der 
Hom 4 konjugierte Chromosomen sind, die hier das eigentiimliche Bild 
ergeben. 

Das Vorhandensein von 4 konjugierten Chromosomen, d. h. 4 B- 
Chromosomen, war eben was bei Sp-Hom zu erwarten war, und es ist 
nicht sonderbar, dass diese 4 bald 2 und 2, bald alle 4 gemeinsam kon- 
jugieren, wodurch bald das normale, bald das abnorme Reduktionsbild 
entsteht. — Bei einem durchaus tetraploiden Datura-Typus finden 
BELLING und BLAKESLEE (1923) gelegentlich auch die 4 homologen 
Chromosomen als grossen Ring geordnet, und sie geben an, dass in dem 
tetraploiden Typus recht oft eine ungleiche Verteilung von Chromoso- 
men auf die beiden Tochterkerne stattfindet, indem 3 zu dem einen und 
1 zu dem anderen Pol wandern, ein Verhaltnis, das vielfach an das bei 
Sp-Hom vorkommende gemahnt. 

Ich bezweifle nicht, dass auch die Formel ABo eine Sp-Hom be- 
zeichnet, und dass eine solche als Nachkomme einer Sp-Het entstehen 
kann, wie dies in dem Schema S. 254 gezeigt worden ist. Sie wird 
gleichfalls aus der normalen Sp-Hom entstehen,- wenn eine weibliche 
Geschlechtszelle ABo infolge einer ungleichen Verteilung der 4 B-Chro- 
mosomen bei der Reduktionsteilung entsteht, und wenn diese Ge- 
schlechtszelle sodann von dem Speltoid-c’ Gameten ABB befruchtet 
wird. Das Vorkommen einer solchen Sp-Hom mit nur 41 Chromoso- 
men in somatischen Zellen habe ich noch nicht auf zytologischem 
Wege feststellen kénnen, wie ich auch keine mit 43 Chromosomen, 
ABBB 
ABB ’ 
men wird; da aber bisher nur die Chromosomenzahl von 2 Sp-Hom 
festgestellt worden ist, beide mit 42 Chromosomen, liegt darin nichts 
Bemerkenswertes. Die Sp-Hom zeigen ganz deutlich einen Grdéssen- 
unterschied, indem, wie LINDHARD angibt, gewisse Typen bis 15-mal 
so viel wiegen wie andere Typen. So grosse Gewichtsunterschiede wer- 
den eben durch den mehr oder weniger mangelhaften oder eventuell 
iiberzihligen Chromosomenbestand der verschiedenen Typen zu er- 
klaren sein. 

Bevor wir die Besprechung der Zytologie der tibrigen Weizenaber- 
ranten fortsetzen, werde ich zur Erklarung einiger der im folgenden 


gesehen habe, welcher Aberrant méglicherweise auch vorkom- 
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Abschnitt auftretenden Erscheinungen einige theoretische Betrachtungen 
uber die Resultate machen, die eine Fehlkonjugation zwischen Chromo- 
somen vermeintlich bewirken kann. 


III. DIE BEDEUTUNG EINER FEHLKONJUGATION 
ZWISCHEN CHROMOSOMEN. 


Als gewichtiger Einwand gegen die aufgestellte Theorie méchte es 
erscheinen, dass mitunter grannenlose Sp-Hom entstehen kénnen, wie 
dies tatsichlich gelegentlich von NILSSON-EHLE u. a. m. nachgewiesen 
worden ist, denn den Sp-Hom sollte ja eben nach meiner Theorie immer 
das ahrenkiirzende C-Chromosom, speziell der kiirzende Faktor darin 
fehlen. Wenn man sich aber erinnert, dass eben anzunehmen war, 
dass B- und C-Chromosomen mitunter bei Sp-Het konjugieren, wird 
sicherlich eine Uberkreuzung zwischen diesen Chromosomen stattfinden 
k6énnen, so dass gelegentlich der grannenhemmende Faktor auf das B- 
Chromosom tibertragen wird, ohne dass der kiirzende Faktor mitfolgt. 
Dies Verhaltnis miisste durch passende Kreuzungen aufgeklart werden 
kénnen, was von dem allergréssten Interesse sein wiirde. 

Wenn zwei nicht zusammengehérende Chromosomen, wie das B- 
und C-Chromosom, konjugieren und eine Uberkreuzung stattfindet, 
werden diejenigen Faktoren gemischt, die zuvor fiir jedes von ihnen 
charakteristisch waren, und man kann sie dann kiinftig nur mit gewis- 
ser Beschrinkung als B- bzw. C-Chromosomen bezeichnen. — Dies Ver- 
haltnis gemahnt durchaus daran, was ich bei dem Zahnkarpfen Lebistes 
reticulatus nachgewiesen habe, wo zwischen den beiden Arten von Ge- 
schlechtschromosomen, X- und Y-Chromosomen, Uberkreuzung statt- 
finden kann (WINGE 1922, 1923). Bei Lebistes hat, wie ich nachgewie- 
sen habe, ein dominierender maskuliner Faktor im Y-Chromosom und 
ein allelomorpher, rezessiver femininer Faktor im X-Chromosom seinen 
Sitz, aber wenn zwischen X und Y eine Uberkreuzung stattfindet, wech- 
seln mehr oder weniger Faktoren ihren Platz, indem Teile von X mit 
Teilen von Y umgetauscht werden. Man mochte nun glauben, dass die 
Bezeichnungen X- und Y-Chromosom von Rechts wegen aufzugeben 
wiiren; es liegt aber in diesem Falle kein Grund vor, die Distinktion 
aufzugeben, da ganz einfach das Y-Chromosom fortwahrend das Chro- 
mosom ist, in welchem sich der minnliche Faktor findet, und das X- 
Chromosom das andere darstellt, in welchem der allelomorphe weib- 
liche Faktor seinen Sitz hat. — In derselben Weise wire es fortgesetzt 
gestattet, von B- und C-Chromosomen bei den Weizenspeltoiden zu 
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reden, auch wenn eine Uberkreuzung zwischen ihnen stattgefunden 
hatte, wenn man nur an einem Paar allelomorpher Faktoren einen festen 
Anhalt hatte. Wenn ein Verkiirzungsfaktor in C und ein Verliange- 
rungsfaktor in B allelomorph wiren, kénnten wir beschliessen, fort- 
fahrend dasjenige Chromosom als C zu bezeichnen, in welchem der 
Verkiirzungsfaktor vorkime, ganz davon abgesehen ob ein oder mehrere 
andere Faktoren mit dem B-Chromosom ausgetauscht worden wiiren. 

Die Voraussetzung, dass der verkiirzende Faktor in C und der ver- 
langernde in B allelomorph sind, ist indessen nicht ohne weiteres statt- 
haft, da es sich um Faktoren in verschiedenen nicht zusammenhGérigen 
Chromosomen handelt, und wenn sie nicht allelomorph sind, werden 
bei einer Uberkreuzung beide Faktoren in ein Chromosom gesammelt 
werden kénnen, so dass sie vielleicht gegenseitig ihre Wirkung auf- 
heben und das Chromosom in betreff der Ahrenform neutral sein 
wird; gleichfalls wird bei Uberkreuzung ein Chromosom gebildet wer- 
den k6énnen, das weder einen Verkiirzungs- noch einen Verlangerungs- 
faktor besitzt, und ein solches Chromosom wird also auch »neutral» 
sein kénnen. 

Es ist ausserordentlich schwer, zu entscheiden, inwiefern die in 
B und C gelegenen Faktoren oder gar nur einige von ihnen allelomorph 
sind. Es sind noch mehr Untersuchungen iiber die Vererbungsverhalt- 
nisse der Ahrenform erforderlich, und sie sollten eben zu dem Ende 
angestellt werden. Es bestehen wesentliche Divergenzen zwischen den 
Literaturangaben, welche die Basis fiir die Beurteilung dieses Verhalt- 
nisses abgeben kénnten, u. a. weil eben die Definition der einzelnen 
Typen — vielleicht nicht zum wenigsten die von »Squarehead» — 
nicht tibereinstimmt. So ist BOSHNAKIAN (1922) nicht in Ubereinstim- 
mung mit der gewdhnlichen Anschauung, wenn er stark zwischen 
»Density» und »Squareheadedness» als zwei Faktoren, die durchaus 
nichts miteinander zu tun haben, unterscheidet. »Density», sagt er 
(S. 803), »is expressed in terms of average rachis internode length, 
which is found by dividing the length of the rachis by the number of 
rachis internodes». — »Squareheadedness, on the other hand, refers 
to the ratio between the average internode length of the central third 
of the rachis and that of the terminal third». Abgesehen davon, dass 
es sich hier wirklich um zwei ganz unabhangige Erscheinungen han- 
deln kann, ist es sicher, dass von den leitenden Forschern, welche die 
Vererbungsverhiltnisse der Ahrenform beim Weizen untersucht haben, 
durchaus durchgehends damit gerechnet wird, dass der Sq-Typus ein 
mitteldichter Typus ist, und dass eher die Dichtigkeit als BOSHNAKIANS 
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Squareheadedness fiir die Bezeichnung »Squarehead» massgebend ist. 
Etwas anderes ist, dass die Internodien auch bei den Sq-Typen dieser 
Forscher gegen den Gipfel der Ahre hin kiirzer sind als nach unten 
hin. So beruhen LINDHARDS Messungen (1922, S. 3) eben auf dieser 
Tatsache, weshalb er die Laingenmasse nur fiir die 10 obersten Inter- 
nodien angibt, da dies Mass seiner Meinung nach den Typus am besten 
charakterisiert. Er findet in einem bestimmten Falle, dass die 10 
obersten Internodien bei einem Sq-Typus 25 mm, die 10 untersten 40 
mm ausmachen, wahrend er bei Sp-Het 47 bzw. 45 mm findet. 
Wenn ich den Gedanken ausspreche, dass eine Uberkreuzung 
zwischen zwei Chromosomen stattfinden kann, deren Faktoren nur 
teilweise allelomorph sind, so geschieht es trotz des Bewusstseins, das 
etwas solches kaum friiher nachgewiesen noch wahrscheinlich gemacht 
worden ist. Da ich es aber auf Grund des zytologischen Bildes der 
Weizenspeltoide, namentlich der Sp-Het als festgestellt betrachten muss, 
dass zwei Chromosomen (B und C), die bei normalen Weizenpflanzen 
nicht konjugieren, dies mitunter bei Sp-Het tun, liegt die Méglichkeit 
sehr nahe, dass zwischen ihnen eine Uberkreuzung stattfinden kann, 
wie dies offenbar gew6hnlich zwischen normal konjugierenden Chro- 
mosomen geschieht. Wie bereits erwahnt sind die B- und C-Chromo- 
somen hauptsichlich gleich, da die héhere Chromosomenzahl, 21 
haploide, als durch eine Aufsummierung von 3 homologen Gruppen 
von 7 Chromosomen entstanden zu betrachten ist. A, B und C sind die 
3 homologen Chromosomen, indem jedes von ihnen von einer Gruppe 
von 7 herstammt, und es unterliegt kaum einem Zweifel, dass ihnen 
verschiedene Faktoren gemeinsam sind, ja die Entdeckung und Klar- 
legung von polymeren Faktoren durch NILSSON-EHLE ist ein Beweis 
dafiir, dass eben beim Weizen dieselben Faktoren in mehreren Chro- 
mosomenpaaren vorkommen. Ich nehme an, dass eben eine besonders 
grosse Ubereinstimmung zwischen der Natur des B-Chromosoms und 
des C-Chromosoms es ermdoglicht hat, dass diese beiden gelegentlich 
konjugiert und dadurch das Entstehen von Sp-Het und den iibrigen 


Weizenaberranten veranlasst haben. — Wenn ihnen nun auch ver- 
schiedene Faktoren gemeinsam sind, so ist indessen bei weitem nicht 
gegeben, dass diese allelomorph sind — dass jeder einzelne von den 


Faktoren des B-Chromosoms so gelegen ist, dass sie simtlich Faktoren 
im C-Chromosom entsprechender Lage entsprechen. Die Untersu- 
chungen iiber die Faktorenlage der Drosophila-Arten (siehe z. B. METZ, 
MOsEs and MASON, 1923) sind ein Beweis dafiir, dass, obschon Droso- 
phila simulans, melanogaster, Willistoni, virilis, obscura und funebris 
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Chromosomen besitzen, die eine grosse Ubereinstimmung des Faktoren- 
inhaltes aufweisen, dennoch die Lage dieser Faktoren im Verhialtnis zu- 
einander verschoben ist, so dass die Faktoren, wenn eine Uberkreuzung 
zwischen homologen Chromosomen in den Artshybriden stattfinden 
k6énnte, kaum als allelomorph wirken wiirden. 

Setzen wir voraus, dass sich bei den homologen B- und C-Chro- 
mosomen entsprechende Verhaltnisse geltend machen, und dass also 
nicht alle Faktoren allelomorph sind, wird eine Uberkreuzung eben 
bewirken k6nnen, dass Chromosomen entstehen, die weder als B- 
noch als C-Chromosomen bezeichnet werden k6nnen, da sie eine 
Mischung von beiden sind. Nur wenn man, wie erwahnt, mindestens 
einen festen Anhalt an einem Paar allelomorpher Faktoren hat, wird 
es mdglich sein, fortfahrend die Bezeichnung B- und C-Chromosomen 
fiir die Chromosomen aufrechtzuerhalten, die sich an einer Uber- 
kreuzung beteiligt haben. 

Da hier kein solcher fester Anhalt besteht, wird es notwendig sein, 
ein Uberkreuzungschromosom in besonderer Weise zu bezeichnen, 
z. B. (BC), um anzugeben, dass es sowohl von B als von C herriihrende 
Faktoren enthalt. Ein solches (BC)-Chromosom wird, wie erwihnt, 
wahrscheinlich in betreff der Weizenaihrenlainge relativ neutral sein, 
falls es wegen der Uberkreuzung sowohl einen Verlangerungs- als einen 
Verkiirzungsfaktor enthailt — und eine solche Uberkreuzung, nehme 
ich an, muss stattfinden kénnen. 

Ich habe bereits (S. 253) erwihnt, dass das B-Chromosom einen 
ahrenverlingernden Faktor sowie eine hypostatische Veranlagung zu 
Grannen enthalten muss. Diese Faktoren sind wahrscheinlich homozy- 
gotisch vorhanden bei allen uns interessierenden normalen Sq-Pflan- 
zen. Das C-Chromosom enthalt einen dhrenverkiirzenden Faktor; da 
aber .B- und C-Chromosomen normaliter nicht miteinander Partner 
sind, ist der Verkiirzungsfaktor von C nicht allelomorph zu dem Ver- 
langerungsfaktor von B. Auch dieser C-Faktor ist homozygotisch vor- 
handen bei allen normalen Sq-Typen. Ausserdem enthalt das C- 
Chromosom einen dominierenden grannenhemmenden Faktor, der tiber 
den Grannenfaktor von B epistatisch ist; nicht alle normalen Sq- 
Typen enthalten jedoch diesen grannenhemmenden Faktor, da das C- 
Chromosom einiger Typen — sozusagen — seinen rezessiven allelo- 
morphen Faktor enthalt. Das folgende Schema stellt das B- und C- 
Chromosom mit ihrem Inhalt von uns hier interessierenden Fak- 


toren dar. 
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Die 3 von den Faktoren, nimlich 2 in B und 1 in C, haben keine 
Allelomorphen, indem sie beim Weizen immer homozygotisch vorkom- 
men; der 4., namlich der grannenhemmende Faktor von C, kann 
dagegen fehlen — oder, wollen wir sagen, einen rezessiven Allelomor- 
phen haben, der bei allen begrannten Normaltypen des Weizens homo- 
zygotisch vorhanden ist. 

Es ist nun klar, dass, solange keine Uberkreuzung zwischen kon- 
jugierenden B- und C-Chromosomen stattfindet, keine sonstigen Kom- 
plikationen eintreten als diejenigen, die dadurch bewirkt werden, dass 
die Lebensfaihigkeit der (namentlich méannlichen) Gameten, die eine 
abnorme Chromosomenversehung erhalten, z. B. ABB statt ABC, ge- 
ringer ist als die normale. 

Wenn dagegen eine Uberkreuzung zwischen B und C stattfindet, 
wird der grannenhemmende Faktor in B hiniiberkreuzen kénnen, so 
dass ein Chromosom entsteht, das einen grannenhemmenden Faktor +- 
einen ahrenverlangernden Faktor enthalt. Dies wird das gelegentliche 


Entstehen von unbegrannten Sp-Hom, —— erkliren. Gleichfalls 


werden der ahrenkiirzende und der ahrenverlangernde Faktor in einem 
Chromosom vereinigt werden tind dadurch gegenseitig ihre Wirkung 
aufheben kénnen — wie auch ein Chromosom entstehen kénnen wird, 
das weder den einen noch den andern von diesen Faktoren enthalt 
und somit der Ahrenlinge gegeniiber neutral ist. Dies gemahnt uns an 
KaJANuS’ Worte (1923) >iiber habituell gleichartige, aber genetisch dia- 
metral verschiedene Ahrentypen», welche Erscheinung er (S. 183) als 
Pseudo-Isotypie bezeichnet. — Er schreibt (S. 182): 

»Um ein solches Verhaltnis handelt es sich in der Reihe Spelta— 
vulgare—speltoides, indem Spelta und speltoides gewisse charakteri- 
stische Ziige gemein haben, wahrend sie in genetischer Hinsicht sehr 
different sind, da Spelta einem Plus, speltoides dagegen einem Minus 
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im Vergleich mit vulgare entspricht: Spelta—=SV, vulgare =sV, 
speltoides = sv. Eine ahnliche Konstellation bilden die Typen com- 
pactum—vulgare(Langform)—subcompactum, da compactum und 
subcompactum einander in hohem Grade dhneln, aber eine erheblich 
verschiedene genetische Zusammensetzung haben; compactum bezeich- 
net namlich ein Plus, subcompactum ein Minus gegeniiber vulgare 
(Langform), indem compactum = CL, vulgare (Langform) = cL und 
subcompactum = cl ist.» 

Ebenso wie die Faktoren in dem von KAJANUS besprochenen Bei- 
spiel gegenseitig ihre Wirkungen aufheben, wodurch Pseudo-Isotypus- 
Formen éntstehen kénnen, so ist hier dasselbe der Fall; nur sind es die 
Chromosomen selbst, die wegen des Zusammentreffens von entgegen- 
gesetzt wirkenden Faktoren im Chromosom pseudo-isotypisch werden. 

Dies ist meine Ansicht tiber die zytologischen Erscheinungen, die 
mutmasslich die Erklirung einiger der Spaltungserscheinungen abge- 
ben, welche die Aberranten beim Weizen charakterisieren. — Wir 
gehen nun zu der Besprechung von Comp-Het und Sq-Het sowie den 
tibrigen Aberrantentypen aus LINDHARDS Material tiber. 


IV. COMPACTUMHETEROZYGOTEN UND SONSTIGE 
COMPACTUMTYPEN. 


Nachdem wir die Theorie begriindet haben, dass das Verhialtnis 
zwischen den relativ verlingernden B-Chromosomen und den relativ 
verkiirzenden C-Chromosomen — oder vielmehr deren Faktoren — 
dafiir massgebend ist, welcher Weizentypus entsteht, und dass der Sq- 
Typus denjenigen Typus vertritt, in welchem zwischen B- und C-Chro- 
mosomen Gleichgewicht besteht, d. h. in welchem B- und C-Chromo- 
somen in gleich grosser Anzahl vorkommen, werden wir die Formeln 
auch der am weitesten verkiirzten Typen, der Comp-Typen, aufstellen 
ké6nnen. Diese sind, meiner Ansicht nach, in Konsequenz des Vorher- 
gehenden dadurch eigentiimlich, dass B-Chromosomen in geringerer 
Anzahl vorhanden sind als C-Chromosomen. Ich vermute, dass jeden- 


aia AoC 200. : ee £60 
falls die Formeln ABC und ABC Comp-Het bezeichnen, und dass AoC 


sowie solche Typen, in denen in anderer Weise ein grosses Uber- 
gewicht von C-Chromosomen im Verhaltnis zu B-Chromosomen vor- 
herrscht, die existierenden kurzen Comp- und Zwerg-Comp-Formen 


ausmachen. 
Dass diese Typen tiberhaupt entstehen kénnen, ist kein Wunder, 














ZYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN UBER SPELTOIDE 267 





denn wo man einmal mit schlecht abbalancierten Aberranten wie Sp- 
ABB ABo : . ; ; : 
Het, 1BC oder tee 24 tun hat, in denen die Reduktionsteilung deutlich 
oft unsicher verliuft, wird eine Fehlkonjugation leicht die Bildung 
einer weiblichen AoC-Geschlechtszelle bewirken k6nnen, die bei Be- 


fruchtung mit einem normalen ménnlichen Gameten sofort eine Comp- 


C ‘ : “ . A Seo , 
Het, oe ergibt. Diese wird wiederum leicht die tibrigen Comp- 
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Fig. 15—16. Compactumheterozygote mit 42 Chromosomen. Heterotypische Ana- 
phasen in zwei Pollenmutterzellen. Beide sind in drei Schnitte zerlegt und zeigen 
20 +21 reduzierte Chromosomen und 1 gespaltenen Vagabunden. x ca. 2000. 


Typen bilden kénnen. LINDHARDS erste Comp-Het entstanden eben als 
Nachkommen einer Sp-Het, und zwar die eine in der Gestalt einer 
Chimiare, weshalb anzunehmen ist, dass ihr Entstehen auf dem Ver- 
lust eines B-Chromosoms in einer somatischen Zelle beruht; theoretisch 
sollte aber nichts verhindern, dass sie bei Fehlkonjugation direkt aus 
dem normalen Sq-Typus wie Sp-Het entstehen k6nnen sollte, und es 
wire angezeigt, darauf aufmerksam zu sein; wahrscheinlich wird sie 
sich wegen ihrer geringeren Héhe in einem normalen Sq-Bestand 
leichter der Beobachtung entziehen. 
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Auch Comp-Het habe ich zytologisch untersucht. Eine solche 
wies 42 Chromosomen auf, indem wiahrend der Reduktionsteilung an 
dem einen Pol 21 und an dem anderen 20 gezaihlt wurden, wahrend 
ein gespaltenes vagabundierendes Chromosom mitten zwischen den 
beiden Platten gelegen war (Fig. 15 a, b, c). Wahrscheinlich hat hier 
ACC 
ABC 
der betreffenden Pollenmutterzelle konjugiert, das B-Chromosom aber 
vagabundiert hat. Fehlender Metaphasen wegen waren die Konjuga- 
tionsverhaltnisse nicht festzustellen. In einem andern Falle wurden 
bei derselben Pflanze (Fig. 16 a, b, c) genau dieselben Verhiiltnisse vor- 
gefunden, also 20 und 21 
Chromosomen an den Po- 
len und 1 gespaltener Va- 
gabund in der Teilungs- 
ebene. Urspriinglich zog 
ich auf Grund von wie- 
derholten Zihlungen von 
20 Chromosomen an den 
Polen sowie Beobachtung 
von Vagabunden~ den 
Schluss, dass insgesamt 
41 Chromosomen vorhan- 
den seien; spatere Unter- 
suchungen haben aber die 


Fig. 17. Compactumheterozygote mit 42 Chromo- Auffassung gezeitigt, dass 
somen. Homotypische Metaphase der Pollenmutter- . r agi . 
zellen mit Vagabunden im Zytoplasma. x ca. 2000. in der betreffenden Pflan 


also ein Typus vorgelegen, in welchem die 3 C-Chromosomen in 





ze durchaus 42 vorkom- 
men. Die homotypische Teilung dieses Aberranten kann aussehen wie 
in Fig. 17 dargestellt, wo man einen Vagabunden im Zytoplasma jeder 
Tochterzelle liegen sieht. 

Auch bei einer anderen Comp-Het wurden Vagabunden beobach- 
tet; die Fixierung war aber eine weniger gute, und wenn ich auch 
gelegentlich hier in der heterotypischen Metaphase einen ringf6rmigen 
Chromosomenkomplex beobachtet habe, der mutmasslich aus 3 C- 
Chromosomen bestehen kénnte, so kann ich doch nicht sagen, wie viele 
Chromosomen diese Pflanze hatte, und also auch nicht, inwiefern eine 
Konjugation von 3 Chromosomen hier zu erwarten wire. 


Als Beispiel davon, wie eine solche Comp-Het annehmbar auf- 


: : AoC ; 
spaltet, betrachten wir einen tot Typus und berechnen dann die 














ZYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN > UBER SPELTOIDE 269 





Gametentypen, die sie bilden wird, und untersuchen demniichst die 
Formeln der Nachkommentypen. Falls bei der Reduktionsteilung keine 
Chromosomen ausgestossen werden, weil B, dem ein Partner fehlt, mit 
den 2 C-Chromosomen konjugiert, werden sich die 3 Chromosomen 
wahrscheinlich sozusagen in zufalliger Weise auf die Pole verteilen, wie 
3 konjugierte Chromosomen dies bei den Datura-Aberranten tun. 
Ausser dem A-Chromosom, das immer normal reduziert, werden bei 
der Reduktion entweder B+ C nach einem Pol und C nach dem 
anderen, oder aber C + C nach einem Pol und B nach dem anderen 
wandern. Es werden somit nach der gew6hnlichen Wahrscheinlich- 
keitsrechnung doppelt so haufig BC- und C-Gameten gebildet wie CC- 
und B-Gameten, was daraus folgt, dass 2 C und nur 1 B vorhanden 
sind. Von den weiblichen Geschlechtszellen nehmen wir an, dass alle 
gebildeten Typen funktionsfahig sein werden. Diese kommen also in 
dem Verhaltnis vor 2 ABC: 2 AoC:1 ACC:1 ABo. Von den mann- 
lichen wird gew6hnlich der Normalgamet, ABC, derjenige sein, der am 
allerhaufigsten funktionieren wird, um so mehr als er in diesem Falle 
zu den bei der Reduktionsteilung am hiufigsten gebildeten gehdrt. 
Eine geringe Menge AoC-Gameten, von denen ja vorausgesetzt wird, 
dass sie ebenso haufig gebildet werden wie der Normalgamet, die aber 
doch wegen des Mangels an einem Chromosom handicapped sind, wer- 
den gleichfalls funktionieren k6nnen, wogegen wir von den seltener gebil- 
deten Typen, ACC und ABo, absehen k6énnen, teils weil sie das Resultat 
nicht nennenswert verriicken, teils weil ich aus mehreren Griinden 
die Auffassung hege, dass ein mannlicher Gamet ABo iiberhaupt nicht 
funktionsfahig ist. Falls etwa 8-mal so viele mannliche ABC-Gameten 
funktionieren wie AoC-Gameten, ergibt sich das Spaltungsresultat aus 
der folgenden Aufstellung: 




















a 2 ABC | 2 AoC 1 ACC | 1 ABo | 
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Nach der Theorie sollte sich nun folgende Spaltung ergeben: etwa 
26 Comp-Het : 16 norm. Sq: 8 Sp-Het : 3 ausgepriigte Comp : 1 Sq-Het. 
Zum Vergleich damit fiihrt LINDHARD die hiufigste Comp-Het-Spal- 
tung wie folgt an: etwa 27 Comp.-Het : 24 norm. Sq : 8 Sp-Het : 3 kurze 


cc 
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Comp: 1 Sq-Het. Es ist also im wesentlichen nur der Normaltypus, 
der im Verhaltnis zur Berechnung in zu geringer Anzahl erscheint; da 
es aber nicht mdglich ist, festzustellen, wie die Reduktion durchschnitt- 
lich verlaufen wird, da man die Affinitaétsverhaltnisse der Chromoso- 
men nicht kennt, und da es‘ schwer ist, in Einzelheiten zu beurteilen, 
wie die Selektion auf die verschiedenen Gametenarten wirkt, kann es 
nicht wundernehmen, dass eine solche Berechnung ein nur annahe- 
rungsweise richtiges Resultat ergibt. Auch die Pollenmenge, die bei 
der Bestéiubung auf die Narbe tibertragen wird, wird annehmbar 
in einigem Grade dafiir massgebend sein, wie gross die Konkurrenz 
zwischen den normalen ABC-Pollen und den defekten AoC-Pollen sein 
wird. Versuche mit grossen und kleinen Pollenmengen werden mut- 
masslich bei Aberranten tberhaupt etwas verschiedene Spaltungs- 
zahlen ergeben kénnen, und es sollten dariiber Untersuchungen an- 
gestellt werden. . 

Es ergibt sich jedenfalls aus der Aufstellung, dass die Theorie 
ohne Zwang das Entstehen der verschiedenen Typen in ungefahr dem 
rechten Zahlenverhaltnis gestattet, und ein ahnliches wird entstehen 
kénnen, falls ein Chromosom (B oder C) ausgestossen und gespaltet 
wird, insofern es in der Anaphase wieder in die Kerne hineingezogen 





wird. — Es begegnen uns hier zum erstenmal Sq-Het als Abspaltungs- 
produkt, sa Da zwischen der Anzahl von B- und C-Chromosomen 


Gleichgewicht besteht, wird die Ahre des Typus ungefiihr wie die des 
normalen Sq sein; zum Unterschied von dieser ist sie aber hetero- 
zygotisch, sogar in betreff zweier Chromosomen. 

Auch andere Comp-Typen ergeben sich als in der obenstehenden 
AoC ACC 
ac aoc’ 
mannlichen Gameten den ACC-Typus mit in Betracht gezogen, wirden 
ANG 
ACC 
Comp, und da ihnen durchaus -B-Chromosomen fehlen, sind sie be- 
sonders ausgepragt kurz. Unter den kurzen Comp-Typen scheint die 
Distinktion nicht leicht zu sein. Bezeichnungen wie »kurzes Com- 
pactum», »Zwerg-Compactum», »spates Compactum», sind die von 
LINDHARD benutzten. Da indessen das »kurze Comp» gewoéhnlich 
mehrere Sq ausspaltet, muss der_so bezeichnete Typus Verlangerungs- 
faktoren enthalten kénnen, entweder weil er mitunter geradezu ein 
B-Chromosom enthalt, oder weil in einen von seinen C-Chromosomen 
ein Verlangerungsfaktor hiniibergekreuzt worden ist. 


Spaltung entstanden, namlich und hatten wir unter 


auch -Pflanzen entstanden sein. Diese drei Aberranten sind alle 
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Zu einer zytologischen Untersuchung des Typus »kurzes Comp» 
hatte ich keine Gelegenheit, dagegen aber zu der einer begrannten, 
zwergartigen Comp-Form, die sich als abnorm ergab und steril war, 
jedenfalls was die Antheren betraf. Die Staubsaicke waren abnorm, 
und es fand keine Reduktionsteilung statt, indem bereits die Pollen- 
mutterzellen in Ubereinstimmung mit der ganz abnormen Ausbildung 
des Tapetum degenerierten. 


V. SQUAREHEADHETEROZYGOTEN. 


In LINDHARDS Material entstand gelegentlich als Nachkomme einer 
Comp-Het eine unbegrannte sq-artige Pflanze, die eine sehr verwickelte 
Spaltung aufwies, indem ihre Nachkommenschaft (LINDHARD 1922, 
S. 20) aus 108 unbegr. Sq (-Het) + 38 unbegr. und 2 begr. Sp-Het 
+ 10 unbegr. Comp-Het + 16 unbegr. kurzen Comp bestand. Unter 
den Sq-Individuen und Sp-Het befanden sich einzelne Zwergpflanzen. 

Auch bei anderen Gelegenheiten traten bei LINDHARD 4hnliche 
Sq-Het mit entsprechender verwickelter Spaltung auf, und dieser Typus 
stellt ohne Zweifel den merkwiirdigsten von allen vielen Weizen- 
aberranten dar. Was namentlich in die Augen fallt, ist, dass Sq-Het 
nie den normalen Sq-Typus direkt in D,* abspalten, sondern erst in der 
zweiten Generation, D., indem zum Beispiel Comp-Het, die in D, ent- 
stehen, eine gewisse Menge normaler Sq-Pflanzen ergeben. Unter sol- 
chen Umstanden ist gegeben, dass eine Gametenelimination in Sq-Het 
stattfindet, denn sonst wiirde der Normaltypus notwendigerweise sofort 
in D, entstehen. 

Ebenso wie die Spaltungsverhaltnisse von Sq-Het von den ge- 
woOhnlichen Annahmen aus schwer zu erklaren sind, so weist der 
Typus, so weit ich Gelegenheit hatte, ihn zu untersuchen, auch ein 
abnormes, wenn auch charakteristisches zytologisches Bild auf, und 
ich muss annehmen, dass die Uberkreuzung zwischen nicht zusam- 
mengehérenden Chromosomen, speziell den als B und C bezeichneten, 
mitunter das Entstehen der Sq-Het erklart. 

Nur bei einer einzelnen Sq-Het ist es mir gelungen, die Chromo- 
somenverhiltnisse genau festzustellen, und es zeigte sich hier, dass die 
Pflanze mit Sicherheit als nur 41 Chromosomen besitzend bezeichnet 


1 Mit D1, D2 usw. bezeichne ich nach HERIBERT-NILSSON (z. B. 1920) die erste, 
zweite usw. Generation, von einer bestimmten Mutterpflanze aus gerechnet, indem 
Fi und F2 usw. den Nachkommengenerationen nach Kreuzungen vorbehalten sein 


miissen. 
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werden konnte, indem ich bei der Reduktionsteilung fast tiberall an 
jedem Pol 20 Chromosomen und ausserdem 1 Vagabunden vorfand, 
von denen letzterer in der Metaphase ausgestossen wurde. Fig. 18 








20 
Fig. 18—20. Squareheadheterozygote mit 41 Chromosomen. Heterotypische Meta- 
phase der Pollenmutterzellen. 78: Drei Kernplatten in Seitenansicht, die regel- 
massige Ausstossung von 1 Vagabunden zeigend. 19: Dasselbe Stadium vom Pol 
aus gesehen. 20: Grosses, fast ringférmiges Chromosom. x ca. 2000. 


stellt die Chromosomenausstossung in der heterotypischen Metaphase 
dar, und die Erscheinung wird im tibrigen regelmassig in den aller- 
meisten Pollenmutterzellen beobachtet. In Fig. 19 sieht man eine 





a 
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Kernplatte auf demselben Stadium vom Pol aus, und es ist hier wie 
in verschiedenen anderen Fallen ganz sicher, dass 20 Chromosomen 
nach jedem Pol wandern. 

Da zugegeben werden muss, dass die Ahrenform von Sq-Het zeigt, 
dass der Typus gleich viel verkiirzende (C-) und verlingernde (B-)Fakto- 
ebenso wie der Normaltypus — muss ich annehmen, dass 
die untersuchte Pflanze die Formel ai 

A(BC)C 
males (verkiirzendes) C- und ein normales (verlingerndes) B-Chromo- 
som enthalt, deren Faktorenwirkungen einander sozusagen aufheben — 
nebst einem neutralen Uberkreuzungschromosom, das entweder so- 
wohl einen Verlingerungs- als einen Verkiirzungsfaktor enthalt oder 
beide entbehrt, wie S. 264—265 naher besprochen. 

Welches Chromosom man mit grosser Regelmiassigkeit in der Re- 
duktionsteilung ausgestossen werden sieht, ist natiirlich nicht leicht zu 
sagen, da man nicht weiss, wie die Konjugation verlauft. Méglicher- 
weise wird immer das Uberkreuzungschromosom (BC) ausgestossen, 
wihrend B und C konjugieren; diese miissen dann bei der Reduktion 
annehmbar je zu seinem Pol wandern mitunter jedoch erst nachdem 
neue Uberkreuzungen zwischen ihnen stattgefunden haben. Beispiels- 
weise kénnte das folgende Schema als fiir die Spaltung von Sq-Het 
geltend betrachtet werden: 


ren enthalt 





hat, d. h. dass sie ein nor- 
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Die weiblichen Gameten wiirden, falls immer das (BC)-Chromo- 
som ausgestossen wird, ABo und AoC sein. Unter den mannlichen 
werden wie gewohnlich die abnormen Pollen von geringer Tauglichkeit 
sein, ABo wahrscheinlich ganz untauglich. Falls aber nur in z. B. 
*/, % von den Fallen Pollen mit normalem Chromosomenbestand gebil- 
det werden, indem B und C in 5 von 1000 Fallen nach demselben Pol 
wandern, werden solche Pollen trotz ihrer Seltenheit recht haufig unter 
denjenigen vorkommen, die, wegen der geringen Tauglichkeit der ab- 
normen Pollen, bei der Befruchtung funktionieren werden. Die funk- 
‘tionierenden minnlichen Gameten werden daher teils Normalgameten, 


Hereditas V. 18 
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ABC, teils AoC sein. Die Annahme dieser Formeln fiir weibliche und 
mannliche Gameten wird gerade zu der Bildung der 4 Weizentypen 
fiihren, die gew6hnlich aus Sq-Het entstehen, nimlich: Sq-Het, Sp-Het, 
kurzes Comp und Comp-Het. Nach LINDHARD entstehen die betreffen- 
den Typen gewohnlich ungefahr in dem Zahlenverhaltnis 12:4:3:1 
oder 24:8:3:1. 

Der Sq-Het-Typus a enthalt, wie man sieht, nur 40 Chromoso- 


men, er wiirde aber annehmbar anndherungsweise dieselbe Spaltung 
ergeben, indem nur das Vagabundenchromosom fehlen wiirde. 

Ich muss mich mit diesen Andeutungen begniigen, da von zytolo- 
gischen Untersuchungen tiber Sq-Het noch zu wenig vorliegen, als dass 
man sich eine griindliche Meinung tiber die Verhaltnisse bilden kénnte. 
Ich bemerke nur, dass ich gelegentlich bei der Sq-Het, die entschieden 
41 Chromosomen hat, ein A4hnliches abnormes, grosses, ungefahr ring- 
formiges Chromosom in der heterotypischen Metaphase (Fig. 20) ge- 
funden habe, wie friiher bei Sp-Het besprochen, was darauf deutet, 
dass 3 Chromosomen, wahrscheinlich B, C und (BC), hier konjugiert 
sein kénnen. Ferner fiihre ich an, dass nicht alle Sq-Het dieselben 
zytologischen Verhaltnisse aufweisen, wenn sie auch unzweifelhaft alle 
abnorm sind. So wies eine andere von LINDHARDS Pflanzen, deren 
Chromosomenzahl es unméglich war anzugeben, eine gréssere Unregel- 
massigkeit auf, indem oft 2—3 Chromosomen in das Zytoplasma aus- 
gestossen wurden. In den jungen Pollen waren die Vagabundenchro- 
mosomen stellenweise zu beobachten. 


VI. ZWERGKOLBENTYPUS. 


Dieser Typus, der zum erstenmal im Jahre 1918 bei LINDHARD als 
Nachkomme einer Comp-Het entstand, stellt eine niedrige, stark ver- 
- gweigte, spit bliihende Form dar, deren Ahre zunichst mit der des 
Sq-Typus vergleichbar ist, jedoch offener und lockrer ist. Gewisse 
Zwergkolbenpflanzen geben ausser ihrem eigenen Typus noch nor- 
male, kraftige Sq-Pflanzen wieder ungefahr in dem Zahlenverhaltnis 
3 Zwergkolben : 1 Sq, wahrend andere dieselben Typen im Verhaltnis 
1:1 ergeben. Die. zytologische Untersuchung einer Zwergkolben- 
pflanze, die von einer 3 : 1-Spaltung (52: 19) herriihrte, wies eigentiim- 
licherweise fast ganz normale Chromosomenverhiltnisse auf, nimlich 
42 Chromosomen, die sich bei der Reduktionsteilung regelmassig auf 
die beiden Pole verteilten. Fig. 21 stellt die eine der Kernplatten in 
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der heterotypischen Anaphase mit 21 vierschenkeligen Chromosomen 
dar. Die regelmissige Spaltung, 3:1, kénnte beim ersten Anblick 
wohl damit iibereinzustimmen scheinen, dass die Chromosomenverhalt- 
nisse ein fast normales Aussehen darbieten, da aber alle die Zwerg- 
kolbenpflanzen Heterozygoten sind, ist die Ubereinstimmung nur eine 
scheinbare. Da der Zwergkolbenty- 
pus ja im iibrigen seinem ganzen 
Wesen gemiass ein abnormer Typus 
ist, so ist zu vermuten, dass auch 
hier Chromosomenvertauschungen 
und Uberkreuzung zwischen nicht 
zusammengehorigen = Chromoso- 
men od. dgl. ihrem Entstehen 
zugrunde liegen. Stellenweise ist 
ausserdem dass Entstehen eines 
Vagabundenchromosoms beobach- Fig, 21. 





Zwergkolbentypus mit 42 Chro- 
tet worden, und auch dies zeigt, mosomen. Heterotypische Anaphase der 


dass der Typus trotz allem als »un- Pollenmutterzellen mit 21 vierschenkeligen 


Chromosomen. X ca. 2000. 
balanced» betrachtet werden muss. 


Ein anderer untersuchter Zwergkolben aus einer Abkommengene- 
ration, die die 3: 1-Spaltung aufwies, machte gleichfalls einen norma- 
len Eindruck; die Chromosomenzahl liess sich jedoch nicht fest- 
stellen. Im Verhialtnis 1:1 aufspaltende Zwergkolbentypen hatte ich 
nicht Gelegenheit zu untersuchen. 


VII. PERENNISTYPUS. 


Pflanzen von diesem Typus bilden eine grosse Menge von steifen 
Laubschésslingen, die erst sehr spat, 10 Wochen spater als der Nor- 
maltypus, Ahren bilden, und diese bleiben ganz in den Blattscheiden 
verborgen. Solche Perennispflanzen sind u. a. in LINDHARDS Material 
als Nachkommen eines sehr spiéten Sq-ahnlichen, heterozygotischen 
Kolbenweizens entstanden, und der Perennistypus selbst ergibt wieder 
diese Form und seinen eigenen Typus in einem Zahlenverhaltnis von 
ungefahr 1:1; es entstehen jedoch auch einzelne Zwergkolbenpflanzen. 

Die zytologische Untersuchung einer solchen Perennispflanze ergab 
das Vorhandensein von nur 41 Chromosomen, indem bei der Reduk- 
tionsteilung in den Pollenmutterzellen 20 nach jedem Pol wandern, 
wahrend 1 vagabundierendes Chromosom zwischen den Kernplatten 
in der Teilungsebene gelegen ist. Dies Chromosom wird der Liinge 
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nach gespaltet, aber erst nachdem die tibrigen Chromosomenpaare 
getrennt worden sind (Fig. 22 a und b). In Fig. 22 a sieht man das 
gespaltene Vagabundenchromosom bei v_ liegen. Fig. 23 zeigt eine 
spite Anaphase, in der die Spaltungshalften des Vagabundenchromosoms 
im Begriff sind, auseinander zu gehen. Aus den Figg. 24 und 25 ist 
zu ersehen, dass die Spaltungsteile je nach seinem Pol hingezogen 
werden und dass sie allmahlich die Form eines einzelnen V annehmen, 
im Gegensatz zu den iibrigen Chromosomen, die wie erwahnt (S. 244) 
in diesem Stadium vierschenkelig sind. Wie diese ist das Vagabunden- 
chromosom an der Winkelspitze eingeschniirt, so dass es aussehen 


22a 





22)b 


Fig. 22. Perennistypus mit 41 Chromosomen. Heterotypische Anaphase der Pollen- 
mutterzellen in zwei Schnitten mit 1 gespaltenen Vagabundenchromosom bei v. 
xX ca. 2000. 


kann, als waren es 2 Chromosomen. Wahrend der homotypischen 
Teilung kann man ein Bild beobachten wie dasjenige von Fig. 26, 
das die Metaphase bezeichnet, in der man ein zweiteiliges (gespaltenes) 
Vagabundenchromosom ganz an der Peripherie der Zelle liegen sieht. 
Auch andere von mir gemachte Beobachtungen zeigen, dass Vaga- 
bundenchromosomen imstande sind, ganz selbstandig eine kleine Kern- 
spindel zu bilden und sich zu teilen. In Fig. 27 sieht man eine homo- 
typische Anaphase, in der das Vagabundenchromosom sich gespaltet 
hat, jedoch spater als die tibrigen Chromosomen, die bereits die Pole 
erreicht haben. In Fig. 28 a—b werden in jeder von zwei zusammen- 
gehérenden Kernplatten in der Anaphase 20 V-férmige Chromosomen 
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Fig. 23—25. Perennistypus mit 41 Chromosomen. Spate heterotypische Anaphase 
der Pollenmutterzellen. Das Vagabundenchromosom in verschiedenen Stadien der 
Langsteilung. 


gezahit; es ist kein Vagabundenchromosom vorhanden, und dessen 
beide Spaltungshalften miissen somit in der Reduktionsteilung annehm- 
bar in die andere Tochterzelle der Pollenmutterzelle eingetreten sein. 
— Die beiden in der homotypischen Teilung durch die Spaltung des 
Vagabundenchromosoms entstandenen Tochterchromosomen treten, wie 
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Fig. 29 und viele ahnliche Bilder zeigen, nicht immer, ja vielleicht nur 
selten in die Tochterkerne ein, indem diese sich abrunden, bevor die 
Vagabundenchromosomen an den Polen anlangen. In Fig. 29 sieht man 
ferner an der Peripherie der Zelle eine stark haimatoxylinfarbige Partie; 
etwas Ahnliches wird hier und bei anderen von den erwihnten Weizen- 





28a 


Fig. 26—28. Perennistypus mit 41 Chromosomen. Homotypische Teilung der Pol- 

lenmutterzellen. 26: Homotypische Metaphase vom Pol aus gesehen, mit zwei- 

teiligem, gespaltenem Vagabundenchromosom. 27: Homotypische Anaphase in Sei- 

tenansicht. 28 a+b: Homotypische Anaphase mit 20 + 20 V-formigen Chromosomen. 
x ca. 2000. 


aberranten iiberaus oft beobachtet. Wenn dies auch ohne Zweifel 
zuweilen Chromosomen zu verdanken ist, die ausgestossen worden 
sind und im Begriffe sind, einem Auflésungsprozess zu unterliegen, ist 
dies wahrscheinlich nicht immer der Fall. Solche mehr oder minder 
stark gefarbte Partien an der Zellenperipherie hangen wahrscheinlich 
damit zusammen, dass die Aberranten zum gréssten Teil schlecht ab- 
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balancierte Typen darstellen, deren Physiologie mehr oder minder in 
Unordnung ist. Oft werden mehrere solche farbige, kappchenférmige 
Zytoplasmateile in einer einzelnen Zelle beobachtet. Schliesslich stellt 


30 
Fig. 29—30. Perennistypus mit 41 Chromosomen. Homo- 
typische Telophase der Pollenmutterzellen, mit Vagabunden. 





Fig. 30 eine homotypische Telophase dar, in welcher ein Vagabunden- 
chromosom, nachdem es den Pol erreicht hat, deutlich eine selb- 
stindige Teilung unternimmt. 


VIII. DISKUSSION. 


Wie aus den Obigen hervorgehen wird, ist es charakteristisch fiir 
alle untersuchten Weizentypen aus LINDHARDS Material, dass ihre zy- 
tologischen Verhaltnisse mehr oder minder unregelmissig sind. Dies 
zeigen nicht nur die erwahnten Pflanzen, sondern verschiedene andere 
nicht besonders besprochene Individuen der verschiedenen genannten 
Typen. Im ganzen habe ich 22 Weizenpflanzen aus LINDHARDS Ver- 
suchen untersucht, und wenn es auch bei den meisten von ihnen un- 
méglich war, die Einzelheiten der Unregelmiassigkeiten festzustellen, 
so ist es deutlich, dass von den 22 Pflanzen keine einzige ganz normal 
war, und die allermeisten wiesen in die Augen springende Abnormitaten 
auf, namentlich vagabundierende Chromosomen, mitunter in Ver- 
bindung mit dem Fehlen eines ganzen Chromosoms. Das Geschick der 
Chromosomen bei der normalen Weizenpflanze ist nicht schwer zu 
verfolgen; den Verlauf der abnormen Teilungen bei den Aberranten 
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genau zu erkennen, ist aber durchgehends tiberaus schwer, und es 
sind gut geratene Praparate erforderlich, um entscheiden zu k6nnen, 
ob in den Abnormitaten ein System vorherrscht. 

Da die Vererbungsverhiltnisse bei den betreffenden Weizenaber- 
ranten, wenn in ihnen auch ein gewisses System vorzuherrschen 
scheint, dennoch recht launenhaft sind, darf derjenige, der zwischen 
Vererbungsverhiltnissen und zytologischen Verhaltnissen, speziell denen 
der Chromosomen, einen genauen Zusammenhang erblickt, erwarten, 
dass zytologische Abnormitéten vorkommen werden, die sich nur 
schwerlich unter feste Regeln einfiigen lassen werden. Es _besteht 
insofern eine ausgezeichnete Ubereinstimmung zwischen den experi- 
mentellen und den zytologischen Resultaten. 

Man diirfte indessen hoffen, durch eine zytologisch-genetische Un- 
tersuchung von Aberranten eben den Faktoreninhalt des einzelnen 
Chromosoms klarlegen zu k6énnen, aber dazu ist eine genauere Ver- 
folgung der genetischen und zytologischen Charakteristika des einzel- 
nen Individuums und seiner Nachkommenschaft erforderlich, als 
bislang geleistet worden ist. Meine Untersuchung umfasst im wesent- 
lichen nur Stichproben von den verschiedenen Aberranten und bringt 
eine gewisse Aufklarung dariiber, welche Eigentiimlichkeiten man vor- 
finden kann; der nachste Schritt muss aber notwendigerweise zu einer 
genauen zytologischen Untersuchung eben der einzelnen Individuen 
fiihren, deren Vererbungsverhiltnisse man weiter verfolgt. — Es ist 
klar, dass eine solche Analyse schon aus dem Grunde Schwierigkeiten 
bereiten wird, dass man einer Pflanze einen Teil ihres Fruchtabset- 
zungsvermégens nimmt, wenn man Teile von ihren Bliiten fixiert. In 
dem hier untersuchten Material wurden die zytologischen Unter- 
suchungen doch zum grossen Teil an dem Nachwuchs angestellt, d. h. 
an Schésslingen, die spater als die Hauptmenge der Schdésslinge ent- 
standen waren, und in der Weise ist man imstande, die Pflanzen zu 
schonen, riskiert aber andererseits, in den rechten Stadien nicht genug 
Material zu fixieren. Das an und fiir sich mit der zytologischen Unter- 
suchung an den remontierenden Pflanzen irgendwelches Risiko ver- 
bunden sein sollte, befiirchte ich durchaus nicht; die zytologischen 
Eigentiimlichkeiten werden ohne Zweifel dieselben sein wie in den 
Hauptschésslingen der Pflanze, die jedoch, insofern sie kraftiger sind, 
auch fiir die Untersuchungen geeigneter sein werden. 
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Die zytologischen Eigentiimlichkeiten, die ich bei den Weizen- 
aberranten aus LINDHARDS Material nachgewiesen habe, kénnen nicht 
eigentlich mit den friiher bei anderen Pflanzen erkannten Verhalt- 
nissen verglichen werden. In gewissem Grade fiihlt man sich an 
BLAKESLEES, BELLINGS und FARNHAMS wichtige Untersuchungen 
(1920—23) iiber Datura-Aberranten erinnert, die zum gréssten Teil 
auf »simple trisomic» Typen (2n-+ 1) bezogen werden kénnen, bei 
denen ein Chromosom im Soma 3-mal vertreten ist statt wie normal 
2-mal. Dies bewirkt bei Datura entsprechend abweichende Vererbungs- 
verhaltnisse derjenigen Faktoren, die in dem betreffenden Chromosom 
ihren Sitz haben. Wenn P einen dominierenden Faktor (fiir purpurne 
Bliitenfarbe) in einem solchen Chromosom und p den allelomorphen 
Faktor (fiir weisse Farbe) bezeichnet, kann ein purpurbliitiger Typus 
entweder die Formel PPP oder PPp oder Ppp haben, und da alle 3 
Chromosomen in der Prophase konjugieren und sich sodann in zu- 
falliger Weise bei der Reduktionsteilung auf die Tochterzellen ver- 
teilen, entstehen verschiedene Gametentypen, welche die Spaltungs- 
verhaltnisse unmittelbar erkliren. Bemerkenswert ist, dass miinnliche 
Gameten mit einem iiberschiissigen Chromosom gewoéhnlich nur ge- 
ringe Lebensfahigkeit besitzen, weshalb reziproke Kreuzungen zwischen 
Aberranten und Normaltypus verschiedene Resultate ergeben. Es ist 
im wesentlichen letzteres Moment, das an die Verhiltnisse bei den 
Weizenaberranten gemahnt. Wenn es sich auch hier nicht um 
(2n-+ 1)-Typen, sondern um (2 n-+ 1)-Typen oder solche Typen han- 
delt, deren Chromosomenzahl normal ist, indem ein Chromosom 3-mal, 
ein anderes aber nur 1-mal vorhanden ist, so begegnet uns doch die- 
selbe Eigentiimlichkeit, némlich dass die funktionierenden mannlichen 


Gameten meist normal sind, indem die abnormen Gameten — wegen 
ihres mangelhaften Chromosomenbestandes — nur in geringem Grade 


lebensfahig und jedenfalls selten funktionsfdhig sind. 

Die tibrigen in der Literatur besprochenen Fallé, in denen miinn- 
liche Gameten nicht tiber dieselben Anlagen verfiigen wie weibliche, 
werden, wenn wir von den Chlorophylleigenschaften der Pflanzen ab- 
sehen, sicherlich zum grossen Teil aus abnormen Chromosomenver- 
haltnissen zu erkléren sein, so wie Triticum oder Datura. Nicht zum 
wenigsten bei Kulturpflanzen, die Kreuzungen unterworfen waren, 
treten recht haufig abnorme Chromosomenverhiltnisse auf, und da die 
Abnormitaten namentlich bewirken werden, dass die minnlichen Game- 
ten nicht funktionsfahig sind, ist es nur natiirlich, dass die Heterogamie 
der sichtbare Ausschlag der zytologischen Abnormititen sein wird, — 
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ohne dass es somit gestattet wire, auf tatsichliche Koppelungen zwi- 
schen »Geschlechtsfaktoren» und anderen Erbfaktoren bei zwittrigen 
Pflanzen zu schliessen. 

BATESON and SvuTTONS Untersuchungen (1919) iiber die Ver- 
erbungsverhiiltnisse bei gefiillten Bliiten der Begonia fiihrten diese Ver- 
fasser zu der Ansicht, dass die Vererbung von Doppeltheit eine ver- 
wickelte sei, und dass verschiedene Gradationen von Doppeltheit vor- 
liegen, die die Aufzihlungen erschweren. Namentlich wurde aber das 
eigentiimliche Verhaltnis nachgewiesen, dass das Gefiilltsein in un- 
gleichem Grade mit miannlichen und weiblichen Gameten tibertragen 
werde. Wihrend BATESON geneigt ist, dies in der Weise zu erkliren, 
dass im Soma selbst eine Art Spaltung stattfindet, welche die Ver- 
schiedenheit der miinnlichen und weiblichen Gameten bewirkt, ist 
meiner Ansicht nach folgende Erklirung wahrscheinlicher, namlich 
dass mehr oder weniger von den benutzten Begoniatypen abnorme 
Chromosomenverhiltnisse haben — Aberranten sind — und daher un- 
gewohnliche Vererbungsverhaltnisse aufweisen. Dasselbe wird wahr- 
scheinlich auch mit Petunia, Matthiola und anderen Pflanzen der Fall 
sein, welche Heterogamie aufweisen, wie die Verhaltnisse bei Oenothera 
ja unzweifelhaft auch zum grossen Teil mit den abnormen zyto- 
logischen Verhiltnissen zusammenhiingen. — Uberhaupt ist meiner 
Ansicht nach die Ubereinstimmung zwischen Chromosomenverhilt- 
nissen und Vererbungsverhaltnissen allmaéhlich so wohl begriindet 
worden, indem normale Chromosomenverhaltnisse einer normalen Ver- 
erbung und abweichende Chromosomenverhialtnisse — einschliesslich 
Non-Disjunction — einer abnormen Vererbung entsprechen, dass man 
mit Zuversicht damit rechnen kann, eine solche Ubereinstimmung auch 
kiinftig bestatigt zu finden. 

So verwickelte Spaltungsverhaltnisse, wie die Weizenaberranten 
aufweisen, ist es zur Zeit nicht méglich, in betreff eines jeden einzelnen 
Typus theoretisch zu erklaren. Ich habe in gegenwartiger Arbeit ver- 
sucht, die Abnormitaten als das Ergebnis von Chromosomenstérungen 
in einer einzelnen, bestimmten Chromosomengruppe zu erklaren; es 
liegt aber kein entscheidender Beweis fiir die Richtigkeit dieser Hypo- 
these vor. Ich bezweifle jedoch nicht, dass die aufgestellte Theorie, 
dass das Verhiltnis zwischen der Anzahl von B- und C-Chromosomen 


dafiir massgebend ist, welchen Typus man vor sich hat, sich in der 


Hauptsache bestitigen wird. 











ZYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN UBER SPELTOIDE 283 





Professor E. LINDHARD, der giitigst veranlasste, dass an seinem 
Material Fixierungen unternommen wurden, und der mich in ver- 
schiedenen Gesprachen iiber seine experimentellen Erfahrungen auf- 
geklart hat, spreche ich hiermit meinen besten Dank aus. Gleichfalls 
danke ich cand. mag. J. CLAUSEN, der mir bei der Durchnahme des 
zytologischen Materials beigestanden hat. 


IX. ZUSAMMENFASSUNG. 


Die von NILSSON-EHLE, VESTERGAARD, AKERMAN, LINDHARD und 
KAJANUS untersuchten Speltoidheterozygoten und andere Weizen- 
»Mutanten», die abweichende und schwer zu erklarende Vererbungs- 
verhaltnisse aufweisen, sind wahrscheinlich alle als zytologisch ab- 
norme Typen zu betrachten, die ich als Aberranten bezeichne. Je- 
doch ist nur LINDHARDS Material untersucht worden und bildet allein 
die Grundlage dieser Auffassung. 

Aberranten sind Typen, die sich, durch eine Fehlkonjugation 
zwischen oder durch Verlust von Chromosomen oder durch andere 
Fehler namentlich bei der Reduktionsteilung entstanden, von dem nor- 
malen Ausgangstypus durch eine Reihe von Faktoren unterscheiden, 
die ein ganzes Chromosom oder mehr umfassen; ihre Vererbungsver- 
haltnisse und ihre zytologischen Verhaltnisse weichen von der Norm ab. 

Indem der Weizen mit seinen 42 Chromosomen in somatischen 
Zellen als ditriploid, 2 X (3 X 7), betrachtet wird, wird angenommen, 
dass die Abnormitaten sich auf eine einzelne Gruppe von 6 homologen 
Chromosomen (2 A + 2 B+ 2 C) beschranken. 


Wahrend der normale Squareheadtypus, insofern die betrachteten 


Chromosomen betrifft, die Formel as hat, werden die Speltoidhetero- 


zygoten als Aberranten mit einem Uberschuss von B-Chromosomen im 


Verhaltnis zu C-Chromosomen, namentlich a erklart. Das B-Chro- 


mosom enthalt einen ahrenverlangernden Faktor sowie einen Grannen- 
faktor, C einen ahrenkitirzenden Faktor sowie einen epistatischen gran- 
nenhemmenden Faktor. — Mit dem Uberschuss an B-Chromosomen 
iibereinstimmend ist die Ahre der Speltoidheterozygote gedehnter als 
die des Normaltypus, und mit dem Fehlen von 1 C-Chromosom tiber- 
einstimmend ist sie immer heterozygotisch in betreff des grannenhem- 
menden Faktors. — Die zytologische Untersuchung ergab 2 n= 42 
Chromosomen, von denen mitunter 3 (annehmbar B-Chromosomen) 
konjugierten. 
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Von Speltoidhomozygoten nehmen wir in Ubereinstimmung mit 
ihrem noch gedehnteren Ahrentypus sowie ihrem Begranntsein an, dass 


Y ~ c . 
ihnen C-Chromosomen — und somit sowohl der grannenhemmende als 
der ihrenkiirzende Faktor fehlen. — Die zytologische Untersuchung 


3 
[ o} BE: = 49 - 
‘BR ergab 2n—=42 Chromo 


somen; mitunter wurde in der Reduktionsteilung eine grosse, ringf6r- 
mige Gruppe von (annehmbar 4 B-)Chromosomen beobachtet. 

Von Compactumheterozygoten nehmen wir in Ubereinstimmung 
mit ihrer kurzen Ahrenform an, dass sie einen Uberschuss an C- 
Chromosomen (und somit ihrenkiirzende Faktoren) im Verhaltnis zu 


B enthalten, z. B. - 
Typus ergab 2 n= 42 Chromosomen, von denen in der Reduktions- 
teilung oft 1 Chromosom vagabundierte (annehmbar B), wahrend die 
ubrigen sich mit 20 und 21 auf die Pole verteilten. Typen, denen B- 
Chromosomen ganz fehlen, geh6ren annehmbar zu den stark ausge- 
pragten kurzen Typen, »kurzem Compactum» u. dgl. 

Von Squareheadheterozygoten nehmen wir in Ubereinstimmung 
mit ihrer recht normalen Ahrenform an, dass es Typen sind, in 
denen zwischen B- und C-Chromosomen, speziell zwischen deren 
ahrenverlingernden und dihrenkiirzenden Faktoren, Gleichgewicht -be- 


eines solchen Typus (wahrscheinlich 


Die zytologische Untersuchung eines solchen 


ABo : : 
steht, z. B. 400" Durch Uberkreuzung zwischen B- und C-Chromoso- 
men werden annehmbar (BC)-Chromosomen gebildet werden kénnen. 


die in betreff der Ahrenform neutral sind, so dass auch aa 
Squareheadheterozygote bezeichnet. Die zytologische Untersuchung 
einer solchen Pflanze ergab 2 n= 41 Chromosomen, von denen 1 fast 
regelmiassig in der Reduktionsteilung vagabundierte, wihrend sich auf 
jeden Pol 20 verteilten. ; 

Ein Zwergkolbentypus, der untersucht wurde, hatte 42 Chromo- 
somen und verhielt sich, zytologisch betrachtet, im ganzen fast normal. 

Ein auffallend spater Perennistypus hatte 2 n= 41 Chromosomen, 
von denen 1 in der Reduktionsteilung vagabundierte. 

Die ausgeprigte Heterogamie, die experimentell nachgewiesen 
wurde, wird daraus erklart, dass Pollen mit einem abnormen Chromo- 
somenbestande normalen Pollen gegentiber wahrscheinlich stark handi- 
capped sind, so dass letztere, wenn sie auch in geringer Anzahl gebildet 
werden, bei der Bestéiubung doch verhialtnissmissig oft funktionieren 
werden. Von den weiblichen Gameten dagegen, die von der Mutter- 
pflanze gesiugt werden, ist anzunehmen, dass sie trotz einer be- 


eine 


[ 
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deutenderen Abnormitit ihres Chromosomenbestandes funktionieren 
k6nnen. 

In betreff der Einzelheiten muss auf den Haupttext verwiesen 
werden. 

Kopenhagen, d. 5. Mirz 1924. 

Alle Figuren dieser Arbeit sind mit Hilfe der ABBE’schen Zeichenkamera aus- 
gefiihrt worden. Optik: ZEtss’ Hom. Imm. 1,5 mm. Ap. 1,3 und ZE!ss’ Binokular 
Bitumi X 12,5. Einzelne mit ZEIss’ Komp. Ok. 12. Bei Reproduktion der Zeich- 


nungen sind dieselben auf 7/3 reduziert worden. 
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KREUZUNGSSTUDIEN AN GERSTE 


VON B. KAJANUS UND S. 0. BERG 
LANDSKRONA, SCHWEDEN 





Dp" im folgenden mitgeteilten, an der Saatzuchtanstalt Weibulls- 
holm erzielten Resultate griinden sich auf Kreuzungen, die von 
BERG vorgenommen und analysiert wurden, wahrend KAJANUS sie 
genetisch auseinandersetzte und die vorliegende Zusammenstellung 
machte. 


Es handelt sich um drei Kreuzungen, die im Jahre 1919 kiinstlich 
ausgefiihrt und in den folgenden Jahren — F, 1920, F, 1921, F; 1922 
— angebaut wurden. Als Eltern wurden vier Typen benutzt, die 
saimtlich reine Linien vertraten; die betreffenden Typen waren: 


1. Svaléfer Schwanenhalsgerste — zweizeilig mit gelben, bespelz- 
ten K6rnern; 

2. Svaléfer Goldgerste — zweizeilig mit gelben, bespelzten 
K6rnern; 

3. Sechszeilige Sorte aus der Provinz Skane (Tagerup, Saxtorp) 
mit gelben, bespelzten K6rnern; 

4. Sechszeilige Sorte aus der Provinz Smaland (Kraksmala) mit 
dunkelviolettbraunen, nackten Kornern. 


Samtliche Typen zeichnen sich durch relativ lockere Ahren aus, 
die sechszeiligen geh6ren demnach zu denjenigen, die oft als vierzeilig 
bezeichnet werden. 

Bei den Kreuzungen wurden Nr. 1, 2 und 3 als Miitter verwendet, 
wahrend Nr. 4 durchgehends als Vater diente. Die Verbindungen 
waren also: 1 4 (Kreuzung I), 2 4 (Kreuzung II) und 3 X 4 
(Kreuzung III). F. wurde nach allen F,-Pflanzen simtlicher Kreuz- 
ungen gezogen; in F; wurde nur die erste Kreuzung verfolgt, von der 
dabei aus einem Bestande, Nr. 208, simtliche nacktkérnige Pflanzen, 
deren Anzahl 78 betrug, gewahlt wurden. Sowohl fiir F, als auch fir 
F;, wurden alle Kérner der verfolgten Pflanzen gesat. Die Zahl der 
untersuchten Pflanzen war im ganzen 7879 und verteilte sich in fol- 
gender Weise. 
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Nr. der Anzahl Pflanzen 
Kreuzung r, F, F, 
ry ea ere en ee nee eae ee 7 1545 4669 
[RRR panera See a Ge re eee ern Se een ae eer i) 536 ao 
| ORS rere ee cae ge en errr a ee ae 5 hk by — 


Die genetischen Analysen betrafen Zeilenzahl, Bespelzung und 
Kornfarbe; ausserdem wurde die Relation zwischen der Kornzahl der 
verfolgten F.-Individuen und der Zahl der erzielten F,-Pflanzen fest- 


gestellt. 


ZEILENZAHL. 


In den Kreuzungen I und II, Zweizeilig & Sechszeilig, ergab sich 
in F, Pravalenz der Zweizeiligkeit, und F, verteilte sich in distinkt 
zweizeilige, distinkt sechszeilige und verschiedene Ubergangsformen, 
die mit den distinkt zweizeiligen zusammen als zweizeilig gruppiert 
wurden. Die Gruppierung fiel in folgender Weise aus (Tab. 1 und 2). 









































TABELLE 1. TABELLE 2. 
Kreuzung I, F:. Zeilenzahl. Kreuzung II, F,. Zeilenzahl. 
| | | l 7 
Me Zwei- | Sechs- | . | ; | Zwei- | Sechs- 
soi zeilig | zeilig | UTM Nr. | zeilig | zeilig | SU™™e 
| 
| | | 
203 | 97 | 34 131 | 210 45 | 17 | 62 
204 | 146 | 54 | 200 | 211 | 106 | 30 | 136 
2055 | 183 | 62 | 245 | | 212 | 75 | 14 89 
206 | 127 | 42 | 169 | | 213 | 130 | 48 | 178 
2077 | #97 | +43 ; 140 | 214 | #57 | 14 71 | 
208 | 4234 | 70 304 | |Insgesamt| 413 | 123 | 536 | 
209, | 274 | 82 | 356 | Verhaltnis 3 : 1 
|Insgesamt, 1158 | 387 | 1545 | Berechnet 402 134 
Verhiltnis eee | 


Berechnet 1158,75 386,25 


Von den verfolgten 78 F.-Pflanzen des Bestandes 208 der Kreuzung 
I wurden in F; 12 konstant zweizeilige und 25 konstant sechszeilige 
Nachkommenschaften, erstere nach zweizeiligen, letztere nach sechs- 
zeiligen_ Pflanzen, erzielt (Individuenzahlen S. 294—295), wihrend 41 
Nachkommenschaften, nach verschiedenartigen Pflanzen, beziiglich der 
Zeilenzahl spalteten, wobei folgende Verteilung festgestellt wurde 
(Tab. 3). 


























KREUZUNGSSTUDIEN AN GERSTE 289 





TABELLE 3. Kreuzung I, F;. Zeilenzahl der Spaltungsbestdnde. 












































nr. | Zu | Sc | Summe | owe, | Zune | Seche” | Somme 
801 40 15 55 824 33 6 39 
802 57 17 74 825 15 5 20 
803 64 23 87 827 73 24 97 
804 76 20 96 828 70 17 87 
805 47 15 62 829 44 |) 11 55 
806 38 24 62 830 16 17 33 
807 40 9 49 831 54 21 75 
808 34 13 47 832 21 1 22 
809 37 18 55 833 17 3 20 
810 49 10 59 834 53 | 22 75 
811 32 5 37 835 = | 8s 33 
812 25 11 36. | 836 22 6 | 28 
814 21 6 27 839 47 9 56 
815 24 5 29 844 26 4l ® 
816 75 22 97 845 70 33 103 
817 67 19 86 848 32 13 45 
818 54 17 71 852 51 | 16 67 
819 40 16 56 853 43 19 62 
820° | 38 9 47 854 | 27 9 36 
821 36 7 43 |iInsgesamt) 1709 | 544 | 2253 
822 37 9 46 Verhaltnis 5) 1 

823 39 10 49 Berechnet 1689,75 563,25 


Kreuzung III, zwischen sechszeiligen Typen, ergab in F, sowie in 
F, ausschliesslich sechszeilige Formen. 


Die obigen Tatsachen sprechen dafiir, dass die Zweizeiligkeit von 
einem einzigen Gen bedingt wird, und dass Sechszeiligkeit bei Fehlen 
dieses Gens entsteht. Eine ahnliche Schlussfolgerung haben schon 
andere Forscher auf Grundlage ihrer Beobachtungen gezogen. 


BESPELZUNG. 


Alle drei Kreuzungen betrafen die Verbindung Bespelzt < Nackt. 
In simtlichen Fallen wurde in F, Pravalenz der Bespelzung beobachtet, 
und in F, trat durchgehends Spaltung ein in mehr oder weniger 
deutlich bespelzte und in nackte Formen, wobei folgende Gruppierung 
erzielt wurde (Tab. 4—6). 

Die in F; verfolgten 78 F,-Pflanzen des Bestandes 208 der Kreuz- 
ung I, die durchweg nackte K6rner hatten, ergaben simtlich Konstanz 


in bezug auf die Nacktheit. 
19 


Hereditas V. 
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TABELLE 4. TABELLE 5. 
Kreuzung I, F,. Bespelzung. Kreuzung Il, F,. Bespelzung. 

| | | | | cs 
Nr. | Bespelzt | Nackt | Summe | | Nr. Bespelzt; Nackt | Summe 

| H 

| | | | : 
2033 | 92] 39 | 131 | | 210 45 17 62 
204 146 | 54 | 200 | | 211 102 34 136 
205 173 | 72 | 245 | 67 22 89 
206 12 5 43 | 169 213 134 44 178 
207 | 9 | 45 140 | | 214 51 | 20 71 

| jini | 
208 226 78 =| 3804 | Insgesamt| 399 | 137 | 536 | 
209 =| 256 | 100 | 356 | vVerhaltnis 3 : 1 
Insgesamt| 1114 | 431 | 1545 | Berechnet 402 134 





Verhaltnis S oc 1 
Berechnet 1158,75 386,25 


TABELLE 6. Kreuzung III, F.. Bespelzung. 




















Nr. | Bespelzt | Nackt | Summe | 
| ! 3 | 
215 | 124 | 53 | 177 
216 135 53 | 188 
217. | 181 s6 | 267 | 
| 218 | 158 94 | 252 | 
| 219 | 156 | 72 | 228 
|Insgesamt | 754 | 358 1112 | 
Verhaltnis 3 = 1 
Berechnet 834 278 


Aus den oben mitgeteilten Ergebnissen scheint hervorzugehen, 
dass es sich bei der Bespelzung um ein einziges Gen handelt, dessen 
Fehlen Nacktheit mitfiihrt. Zu einem ahnlichen Resultate sind schon 
andere Forscher bei ihren Studien gekommen. 


KORNFARBE. 

Samtliche Kreuzungen vertraten die Verbindung Gelb  Dunkel- 
violettbraun. Alle F,-Pflanzen hatten mehr oder weniger dunkle K6r- 
ner. In F, war die Kornfarbe, sowohl unter den bespelzten als auch 
unter den nackten Formen, sehr variabel; es gab Violettbraun, Braun, 
Blaugrin und Gelb, samtliche Farben in  verschiedener Starke. 
Da die Variation kontinuierlich war, konnte eine distinkte Gruppierung 
nicht durchgefiihrt werden, auch nicht unter den nacktkérnigen Pflan- 
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zen, bei denen die Farben tiberhaupt weit besser ausgebildet waren als 
bei den bespelztkérnigen, deren Kornfarbe augenscheinlich von der 
festen Verbindung zwischen Fruchtwand und Spelzen_ beeintrachtigt 
wurde. Zudem wechselte die Kornfarbe oft in hohem Grade an ein und 
demselben Individuum, und zwar unter den bespelzten wie den nackten. 

Die mehrmals erwahnten 78 nacktké6rnigen F.-Pflanzen, unter 
denen alle in der F,-Generation vorkommende Nuancen vertreten 
waren, wurden zunachst zum Studien der Kornfarbe verfolgt. F, 
ergab ein sehr buntes Resultat, dessen Klarlegung anfangs schwierig 
erschien; als ich aber spater das Problem einer erneuten Priifung unter- 
zog, fand ich bald eine plausible Lésung, die ausserdem ziemlich einfach 
war. Die Sache ist meines Erachtens in folgender Weise zu verstehen. 

In den beriicksichtigten Kreuzungen waren zwei Farbengene be- 
teiligt, die beide bei dem violettbraunen Elter vorkamen, wihrend sie 
bei dem gelben fehlten. Das eine Gen, A, erzeugt eine blaue Farbe 
der Aleuronschicht, das andere, B, eine braune Farbe der Fruchtwand. 
Wenn A fehlt, ist die Aleuronschicht farblos, wenn B fehlt, ist die 
Fruchtwand gelb. K6érner mit A ohne B erscheinen blaugriin (kom- 
binierte Wirkung von Blau und Gelb), solche mit B ohne A haben eine 
braune Farbe, wahrend Korner, die sowohl A als auch B enthalten, als 
violettbraun (kombinierte Wirkung von Blau und Braun) und solche, 
bei denen beide Gene felilen, als gelb zu bezeichnen sind. Beide Gene 
ergaben bei Heterozygoten Pravalenz der von ihnen verursachten Farben. 

Die bei zahlreichen Pflanzen beobachtete Variation der Kornfarbe 
muss teilweise, z. B. beim Wechsel von Braun bis Gelb oder umgekehrt, 
auf Modifikationen verschiedener Art beruhen, teilweise aber, und 
zwar beim Wechsel von Violettbraun bis Braun und von Blaugriin bis 
Gelb, auf Spaltungen zuriickgefiihrt werden. Dass Spaltungen beziig- 
lich der violetten bezw. blaulichen Farbe bei einzelnen Individuen 
vorkommen k6énnen, hangt offenbar davon ab, dass das entsprechende 
blaue Farbstoff sich in der Aleuronschicht befindet, die zum Endo- 
sperm gehért. Betreffs der braunen Farbe ist die Méglichkeit ahn- 
licher Spaltungen natiirlich ausgeschlossen, da das betreffende Pigment 
in der Fruchtwand sitzt. 

Das Schema der Farbenspaltung einer Kreuzung zwischen Gelb 
und Violettbraun sollte also folgendes sein. (Dass das Gen B, obwohl 
im Keim vorhanden, nicht fiir solche K6érner markiert wird, die das 
entsprechende Merkmal nicht zeigen kénnen, braucht wohl kaum er- 
wahnt werden, da diese Bezeichnungsweise mit der tiblichen tiberein- 
stimmt). 
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Eltern: aabb, gelb K AABB, violettbraun. 
Kreuzungskorner: Aabb, blaugriin. 


no 


F,-Pflanzen, Korner: Spaltung laut dem Verhiltnis 1 AABb: 
AaBb : 1 aaBb = 3 violettbraun : 1 braun. 


Korner: 
(1 AABB, violettbraun 
2 AABb, » 


1 AAbb, blaugriin 
2 Spaltung laut dem Verhaltnis 1 AABB:2 AaBB:1 


F.-Pflanzen: aaBB = 3 violettbraun : 1 braun 
Spaltung )4 Spaltung laut dem Verhialtnis 1 AABb:2 AaBb: 1 
laut dem aaBb = 3 violettbraun : 1 braun 


Verhaltnis | 2 Spaltung laut dem Verhiltnis 1 AAbb: 2 Aabb: 1 aabb 
= 3 blaugriin: 1 gelb 

1 aaBB, braun 

2 aaBb, » 

1 aabb, gelb 








Pflanzen Korner 
3 violettbraun 
: ; 6 violettbraun bis braun 
Summarisches | , 
aS 3 braun 
Verhaltnis . 
j 1 blaugriin 
in F, . : 
2 blaugriin bis gelb 
1 gelb 





Nach je 16 F.-Pflanzen sollen in F, 4 farbenkonstante Nachkom- 
menschaften erzielt werden, namlich je eine violettbraune (AABB), 
blaugriine (AAbb), braune (aaBB) und gelbe (aabb), wahrend nach 
den ubrigen F,-Pflanzen in verschiedener Weise spaltende Nachkom- 
menschaften zu erwarten sind. 

Die urspriinglichen Analysen und die entsprechenden Aufzeich- 
nungen waren nicht derartig, dass sie zu einer genauen Verifikation der 
Richtigkeit meiner angefiihrten Hypothese dienen konnten, und das nach 
der Ausfiihrung dieser Analysen bewahrte Kornmaterial geniigte nicht 
zu einer vollstandigen Beweisfiihrung. Soviel ist indessen sicher, dass 
dasjenige, was bei der Aufstellung des obigen Schemas vorlag, durch- 
weg zu Gunsten der Hypothese spricht, und da diese ausserdem mit den 
von BIFFEN (1907), TSCHERMAK (1923, auch friiher) und UBiscu (1919) 
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(Tab. 7 und 8). 





mitgeteilten Ergebnissen und Schliissen harmoniert, glaube ich, dass 
sie den tatsachlichen Verhaltnissen entspricht. 


r BEZIEHUNG ZEILENZAHL — BESPELZUNG. 

Die Verteilung der F,-Pflanzen der Kreuzungen I und II bei gleich- 
zeitiger Beriicksichtigung der Merkmalspaare Zweizeilig—Sechszeilig 
und Bespelzt—Nackt geht aus den folgenden Ubersichten hervor 
































TABELLE 8. 


Kreuzung II, F». 


Zeilenzahl und Bespelzung. 


TABELLE 7. Kreuzung 1, F:. Zeilenzahl und Bespelzung. 
Zweizeilig | Sechszeilig 
Nr. —_—_—— —__—| Summe 
Bespelzt | Nackt | Bespelzt | Nackt 
203 72 20 | 20 14 131 
204 106 40 | 40 14 200 
205 131 52 42 20 245 
206 96 31 | 30 12 169 
207 70 7 25 18 140 
209 181 53 45 25 304 
208 194 80 | 62 20 356 
Insgesamt 850 | 308 | 264 123 1545 
Verhaltnis 9 3 3 1 
Berechnet 869,06 289,69 289,69 96,56 








| 
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Zweizeilig | Sechszeilig 
Nr. -| Summe 
Bespelzt | Nackt | Bespelzt| Nackt 
210 33 | 12 2 | 5 62 
211 2 | 24 20 = «10 136 
212 58 17 9 5 89 
213 93 | 37 41 7 178 
214 40 | 17 11 | 3 71 
Insgesamt | 306 | 107 | 93 | 30 536 
Verhaltnis 9 : 3 : 3 ss 1 
Berechnet 301,5 100,5 100,5 33,5 


Aus den obigen Ubersichten ist zu ersehen, dass die betreffenden 
Merkmalspaare unabhangig voneinander vererbt wurden. 
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DIE ANZAHL DER NACHKOMMEN IM VERGLEICH MIT 
DER KORNZAHL DER MUTTERPFLANZEN. 


Da es von Interesse schien, die feldmassige Entwicklungsfihigkeit 
der K6rner verschiedener Zeilenzahltypen zu ermitteln, wurden die 





TABELLE 9. Zweizeilige F,-Homozygoten und ihre Nachkommen. 























oe Fa eee | rar © 
Kornzahl| Anzahl | a a Kornzahl | Anzahl Uy py 
Nr. der F,- | von F,- peli | Nr. der F,- | von F,- la neh 
| Pflanzen | Pflanzen | a Se | Pflanzen | Pflanzen | ©! ey 
| Korner | | Korner 
| | | | 
826 ==: 146 | 91 | 62,33 847 | 69 56 81,16 
838 | 49 | 42 | 85,71 849 | 37 | 28 75,68 
840 | 89 | 68 | 76,40 850 | 34 | 30 88,24 
841 | 37) | 26] 70,27 81 | 19 | 17 | 8907 
842 | 76 | 56 | 73,68 855 | 36 | 21 | 98,33 
| 843 48 | 35 | 7202 | ) 
| 846 83 | 61 | 73,49 | Mittel 60,25 | 44,25 73,44 


TABELLE 10. Zwei- bis sechszeilige F.-Heterozygoten und ihre 
Nachkommen. 



































Kornzahl | Anzahl F,-Pflan- | Kevneana| maciéi ih Iai og 
Nr. der F,- | von F,- yee si | Nr. | der F,- | von F,- gee Ay ‘ 
Pflanzen | Pflanzen een Pflanzen Pflanzen Seeaer 
801 | 102 55 | «58,92 823 | 6 | 49 75,38 
802. | 127 74 |) (58,27 824 | 54 | °39 72,22 
803 131 87 | 66,41 85 45 | 20 44,44 
804 164 96 | 58,54 827 | 173 | 97 56,07 
805 91 62 68,13 828 | 12487 70,16 
806 90 62 68,89 829 | 92 | 55 59,78 
807 85 49 57,65 830 = 70 | 88 47,14 
808 84 47 | (53,95 831 | 104 | 75 72,12 
809 83 55 | (6,27 = Fi Pm 59,46 
810 78 59 «| (75,68 833 | 29 | 20 68,97 
811 59 37. | 62,71 834 | 106 | 7 70,75 
812 55 36 | 65,45 835 | 61 | 33 54,10 
814 44 | 27 | Gl,s6 836 | 35 | 28 80,00 
815 42 29 69,95 839 | 85 | 56 65,88 
816 178 97 54,19 844 | 4 | 80 73,17 
817 126 86 68,25 8145 127, 108 81,10 
818 116 71 61,21 848 3B 45 71,43 
819 91 56 61,51 852 | 88 | 67 76,14 
820 75 47 62,67" 83 | 83 | 62 74,70 
821 | 69 43 62,32 854 Ss | 65,45 
822 68 46 | 67,65 | Mittel 85,2 54,05 | 64,47 
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TABELLE 11. Sechszeilige F.-Homozygoten und ihre Nachkommen. 






































| Pp | fa 

| Kornzahl| Anzahl pag Kornzahl | Anzahl Sears 
Nr. der F,- | von F,- | porns Nr. der F,- | von F,- | poms 

Pflanzen | Pflanzen | _. * . Pflanzen | Pflanzen oan LS 

| Korner | Korner 

| | 
813 | 53 30 56,60 || 867 195 | 115 58,97 
837 | 31 22 70,07 | 868 191 | 123 64,10 
856 190 | 143 75,26 || 869 185 128 69,19 
857 167 121 72,46 || 870 153 109 71,20 | 
858 144 105. 72,02 | 871 78 40 512s | 
859 125 84 67,20 872 50 | 28 56,00 | 
860 1220 «72 59,02 | 873 133 | 93 69,92 | 
861 105 | ~~ «61 58,10 | 874 100 | 57 57,00 | 
862 77 ~«(|~ = «(56 72,73 || = 875 se | ws 44,05 | 
863 69 | 45 65,22 | 876 66 | 40 60,61 | 
864 74 46 62,16 || 877 162 | 104 | 64,20 
865 38 24 63,16 | 878 81 | 48 | 59,26 
866 226 | (154 | 68,14 || Mittel 115,96 | 75,40 | 65,02 








Korner saimtlicher verfolgter F.-Pflanzen gezahlt. Als es sich spiiter 
darum handelte, die Relation zwischen der Kornzahl und der Zahl 
der Nachkommen festzustellen, wurde es fiir zweckmiassig gehalten. 
dieselbe prozentisch zu berechnen. Die so erzielten Zahlen wurden 
neben Kornzahl und Pflanzenzahl in drei Reihen, den verschiedenen 
Gruppen der Zeilenzahl entsprechend, geordnet (Tab. 9—11). 

Die in den Tabellen 9—11 vorhandenen Mittel sind in der Tabelle 
12 zusammengestellt. 


TABELLE 12. Ubersicht der in Tab. 9—11 vorhandenen Mittel. 























| Mittel | 
| Anzahl : F,-Pflan- 
Charakter der F,-Pflanzen von F,- |Kornzahl) Anzahl zen in % 
der F,- | von F,- | ‘ 
Pflanzen - | 3 | der F,- 
Pflanzen | Pflanzen; |. * 
| Korner 
| | 
Zweizeilige Homozygoten.................. 12 60,25 | 44,25 | 73,44 
Zwei- bis sechszeilige Heterozygoten 41 85,24 | 54,95 | 64,47 
Sechszeilige Homozygoten ............... 2 | 115,06 | 75,40 | 65,02 


Die mittlere Kornzahl der sechszeiligen Homozygoten war dem- 
nach um ungefiihr 92 % grésser als diejenige der zweizeiligen, und 


296 B. KAJANUS UND S. O. BERG 





die mittlere Kornzah] der Heterozygoten nahm eine Zwischenstellung 
ein, die jedoch der Kornzahl der zweizeiligen Homozygoten etwas 
naher kam. Die Mittel der Pflanzenzahl in F, zeigten ein Ahnliches 
Verhaltnis, obwohl dasjenige der sechszeiligen Homozygoten nur um 
etwa 70 % grésser war als dasjenige der zweizeiligen. Die mittlere Zahl 
der erzielten F;-Pflanzen war indessen um ungefahr 13 % grésser nach 
den zweizeiligen Homozygoten als nach jeder der beiden anderen Grup- 
pen, deren prozentische Pflanzenzahlen durchschnittlich wenig von- 
einander différierten. Hieraus ist zu schliessen, dass die K6érner der 
zweizeiligen Homozygoten iiberhaupt einen besseren Wuchskraft hatten 
als die tibrigen, was offenbar wesentlich damit zusammenhingt, dass 
die Korner der letzteren in grésserem Umfange schlechter entwickelt 
waren als diejenigen der ersteren. Dass diese schlechtere Kornent- 
wicklung der mehrzeiligen Gruppen hauptsachlich die Seitenzeilen 
betraf, kann als sicher betrachtet werden. 
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OF BRASSICA OLERACEA 
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— of our most important vegetables are undoubtedly to be found 
among the numerous varieties of Brassica oleracea. The species 
has been in culture from time immemorial, and nowadays it is distri- 
buted in all parts of the world where the climate does not prove an 
obstacle to its cultivation. In the course of time a larger number of 
varieties have been bred of this plant than of any other. 

The plant is a biennial, as is well known. In the first year food 
is accumulated to be used for the flowering and fructification next 
year. In the wild form, which has the general appearance of a 
Brassica, there are no organs pronouncedly developed for the storing 
of food; the root and the wintering rosette leaves have this task 
among other. In the cultivated varieties, on the contrary, almost 
every part of the plant has the power of food accumulation; the plant 
has accordingly become metamorphosed to a very high degree as a 
rule. The stem has become thick and swollen, the leaves at the top 
of the stem have become more or less fleshy and bent over the point 
of the stem forming an enormous bud. The buds in the leaf axils 
have also become more or less metamorphosed, and the same is the 
case even with the inflorescence; only the root has maintained the 
general appearance. The metamorphisms are found in different 


varieties — any one form combining them all has not yet been 
bred — but still no other species attains the same degree of poly- 
morphism. 


The breeding work has resulted in cultivated varieties of very 
different appearance, and the differences as to these morphological 
characteristics have been the basis for the systematical dividing up of 
the species Brassica oleracea. LUND and KJAERSKOU (1885), for 
instance, propose the following varieties: 

1. var. acephala, Borecole or Kale and other varieties. The leaves 
are large, flat or more or less curled and often lobed at the basis of 


re i 
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the blade. Any running to heart of the leaves is not at hand, and the 
inflorescence is of normal appearance. The food is stored in the 
wintering leaves (and in the stem). 

2. var. caulorapa, Kohlrabi or Knol Kohl. The stem forms a 
bulb, which has the task of storing the food. The leaves form a com- 
pressed spiral around the bulbous stem. The leaf stalks are rather 
long and the blade more or less lobed. 

3. var. gemmifera, Brussels Sprouts. The buds in the leaf axils 
are metamorphosed into small heads. The leaves are not crisp but 
somewhat knobby. The blade is obtuse and lobed and the stalks 
rather long. 

4. var. capitata, Cabbage. The leaves at the top of the main 
axis form a large head. The leaves are flat and rather fleshy. They 
are less obtuse than those of var. gemmifera and the blade is more 
or less decurrent on the stalks; especially is this the case with the top- 
most leaves. The lower leaves have a distinct stalk, as a rule, and 
their blade is more or less lobed. 

5. var. sabauda, Savoy Cabbage. The leaves in this variety form 
’ also a head at the top of the stem. It is, as a rule, considerably smaller 
than is the case in cabbage. The leaves are of about the same shape, 
but they are very knobby and much thinner. This variety may 
perhaps phaenotypically be regarded as a sub-variety of capitata. 

6. var. botrytis, Cauliflower. The heads of this variety are for- 
med by the metamorphosed inflorescences which develop already in the 
first year. The branches are white and fleshy and arranged in a 
compact head. The leaves are long, relatively broad and pointed. 
The blade is more or less decurrent on the stalks. As a rule, there is 
no lobation of the leaves or it is limited to the lowermost leaves. The 
middle vein and its larger branches are of a lighter colour than the 
rest of the blade. 

The above varieties may be divided in lower systematical units 
on account of sharply differentiated morphological characteristics. 
Indeed, a very large number of commercial stocks, more or less easily 
distinguished, are known of most of the varieties of Brassica oleracea. 


‘ 


MATERIAL AND METHOD. 


Practically all commercial sorts of Brassica oleracea show well 
marked variation. This is a question of pollination and, as a con- 
sequence, the method of the breeding of cabbage. 
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The pollination, as a rule, is performed by insects, and, when 
spontaneous crossing of the plants is allowed, the percentage of such 
crossings will surely become very large. When the plants are isolated 
by parchment bags the fructification very often becomes poor or none. 
HAMMARLUND (1920) has made extensive experiments on this subject. 
The isolations were made with parchment bags; four branches were 
isolated on each plant. The percentage of plants where fructification 
had taken place was: in kale 92 %, in brussels sprouts 88 %, in red cab- 
bage 54 %, in cabbage 39 %, and in savoy cabbage 28 %. The number 
of isolated plants were 789 in all. The percentage of isolations yielding 
seed appearantly was very high in some cases. This depends partly on 
the fact that this worker classifies a plant as self-fertile if only one 
single well developed seed was obtained. He states, however, in his 
somewhat contracted note on the experiments, that the yield pro plant 
was very variable. In kale, for instance, it varied between 0—7000 
seeds pro plant. He therefore assumes the existence of lines in 
Brassica oleracea with very different degrees of self-fertility, besides 
self-sterile ones. This fact has also been stated by ROEMER (1916). 
However, the number of plants investigated were considerably smaller 
than was the case in the experiments of HAMMARLUND. 

As a rule the method used in breeding cabbage is family breeding. 
A number of plants, which seem to satisfy the claims as to an article 
to be put on the market, are planted together; care being taken that 
the plants are as similar as possible. The plants are then left to 
spontaneous crossings between each other. This method results in a 
rather large heterozygotism in the commercial stocks. Only the 
varieties which have been carefully bred for a long time show con- 
stancy to a relatively high degree. 

The parent plants of the crossings here recorded were selected 
from the best commercial sorts at hand. The plants were planted in 
isolations, located at a distance of about 200 m. from each other. As 
a rule this distance might be sufficient. One single isolation has, 
however, become exposed to cross-pollination to such a degree that 
it became necessary to reject it. The percentage of illegitimous cros- 
sings was for the rest quite insignificant during the time of experi- 
menting. Only a few individuals were used in each isolation, and 
care was taken that they were as similar as possible phaenotypically. 
The progeny of the isolations showed a rather small variation, as a 
rule. The flowers used for crossings were isolated by parchment bags. 
Any isolations were not made on the parent plants in order to obtain 
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controlled selfed seeds, but the plants of the isolations were left for 
spontaneous inter-crossing. 

In the following year the F,-generations were planted in the expe- 
rimental field together with the descendants of the parent plants as 
well as the other plants in the isolation. As a rule the variation 
in F, was rather insignificant; in either case not larger than in the 
parent lines. The cause might be the relatively large constancy of 
the parent lines. 

The seed generation of the F,-plants was treated in the manner 
detailed above. A free cross-breeding between these plants was thus 
allowed; any isolations with parchment bags were not made. The 
parent lines were also planted in the same manner. The seeds of this 
generation were sown in small parcels. When the plants were grown 
sufficiently tall they were planted in the experimental field. If the 
number of the plants in a parcel was too large only a part of the parcel 
was reserved for planting. All the plants within this part were planted 
in order to avoid any selection. The seeds of each F,-plant were sown 
separately, and the same was the case with the descendants of each 
plant of the parent lines. 

This method of treating the F,-generations is of course very far 
from being the ideal one from a theoretical point of view. This in- 
vestigation is, however, of a mere preliminary nature, and its main 
purpose is an examination of the genetics of varietal characteristics, 
and it was therefore necessary to grow rather large generations. The 
plants are, however, very often self-sterile when isolated with parch- 
ment bags, as is stated in the above. Another disadvantage of this 
latter method of isolation is the small number of seeds obtained in 
the case of low self-fertility of the plant. Tents for the isolations were 
not at hand; by using tents it is possible to get a rather large quantity 
of seeds even in the case of a rather poor degree of self-fertility of 
the plants. 

The fertility of the bastards between the different varieties of 
Brassica oleracea proved to be very good, and a very large number 
of seeds were obtained from all isolations. 

Most characteristics examined showed a continuous variation in 
F,. Therefore, it became necessary to make a gradation in classes 
of the different characters. However, it is carried out only as to the 
power of developing heads at the top of the stem and as to the curling 
of the leaves. Six classes are used in both cases. Class 1 indicates 
entirely smooth leaves and a complete absence of any tendency of 
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developing heads. Class 6 indicates a very fine curling, as that one 
found in the best sorts of kale, and a good running to heart with 
very compact heads. Kale, for instance, has a power of running to 
heart equalling class 1 and a curling corresponding to class 6. 


THE PARENT LINES. 
The following varieties were used in the crossing experiments: 


1. var. CAPITATA. 


a) sub-variety Cabbage. Two different lines of cabbage were used 
in the crossings. One was selected from a German variety, »Niirn- 
berger, feiner, weisser». As this line was only used in the crossing 
cabbage X kale I deem it useless to detail it here, but refer to this 
crossing (pag. 308). The other line (Fig. 9 b and 12 b) descended from 
the excellent Danish winter cabbage »Amager, halvhég». The com- 
mercial stock of this variety from which the cabbage parent was selec- 
ted was rather uniform as to morphological characteristics. All heads 
planted in the isolation were habitually of the same shape. The 
descendants of the cabbage plants used in the crossings were rather 
uniform; a certain variation, however, was at hand as regards several 
characteristics, for instance, the shape of the heads and the leaves, 
the power of running to heart, etc. The variation was too large to 
have been caused by mere modifications; it was undoubtedly partly 
due to genetical variation. Any complete homozygotism was, of 
course, not to be expected upon only one single isolation, on account 
of the method of breeding commercial stocks of cabbage. The descen- 
dants of the other plants of the isolation showed the same behaviour, 
and all lines were so similar that they might be taken for descendants 
from one single plant. 

The stem of the cabbage plants was of intermediate height. The 
leaves (Fig. 12 b) were obtuse and the blade usually more or less 
descending on the leaf stalk. The older leaves were then and then 
lobed without any descending on the stalks. This characteristic might 
at least mainly depend on modification as commonly only one or 
two leaves on a plant were of this type. The leaf was of a dark, 
almost gray green colour and the middle vein was light red (violet). 
This latter colour showed as a rule a tendency of extending over larger 
or smaller parts of the blade. This extension was especially to be 
seen when the leaves became withered. The light red colour showed, 
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for the rest, a rather large seasonal modification. In summer it was 
often modified to green, and in autumn to rather dark violet. The 
nature of this modification was the same as in the other cabbage line, 
»Niirnberger», and is described in detail in the cross cabbage X< kale 
(pag. 308). The power of running to heart was very good in this 
cabbage line. Most heads belonged to class 6, and only a few per- 
fectly developed plants yielded slack heads; none of these, however, 





Photo Hj. Nilsson. 
Fig. 1. An individual of Cabbage Nirnberger. Parent line. 


belonged to lower class than 5. The majority of the heads were glo- 
bular, but a few pointed or flat ones were also obtained. This line, 
as well as the commercial stock, was unfortunately rather late, and 
did not became quite developed until the beginning of October. 

b) sub-variety Red Cabbage. The origin of this line was a non- 
denominated commercial stock. The variation of this one as well as 
that of all plants of the isolation was still smaller than that of the 
cabbage line. The height of the stem, the shape and the lobation 
of the leaves (Fig. 12a) resembled those of the cabbage line. The 
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blade and the middle vein were of a fair dark red violet colour. When 
the plants were fully developed it showed only a very small varia- 
tion. In summer it was visibly lighter and towards autumn it grew 
darker. The heads (Fig. 9a) were very compact (class 6) and showed 
a similar variation as in cabbage; they were decidedly smaller than 
is the case in this variety. This line was approximately as late as 
the cabbage line. 


2. var. GEMMIFERA, BRUSSELS SPROUTS. 


This line was selected from a Danish commercial stock of brussels 
sprouts, »Amager Torv». The leaf type of this stock was rather uni- 
form; the height of the stem, on the contrary, and the power of 
running to heart varied somewhat. The descendants of the brussels 
sprouts parent and the other plants of the isolation were rather con- 
stant as to the leaf type and the height of the stem. The power of 
running to heart (Fig. 9c) showed a distinct variation, which partly 
may be due to modification but partly to genetical variation. 

The stem of the brussels sprouts line was of intermediate height. 
The leaves were obtuse, a little embossed and lobed at the basis with 
rather long leaf stalks (Fig. 12d). The heads in the leaf axils were 
globular and often very well developed, and covered very often the 
stem completely. In some plants, however, they were rather poorly 
developed and resembled more the ordinary buds in the leaf axils. 
The leaves at the top of the stem formed a slack and rather small 
head. Its power of running to heart belonged to classes 2 and 3. 
(It is very indistinct in Fig. 9 c). The leaf was green and the middle 
vein light red. This colour was modified by seasonal conditions in 
the same manner as in cabbage. This line was of an ordinary brussels 
sprouts earliness, i. e. it was about as late as cabbage. 


3. var. ACEPHALA. 


Sub-variety Kale. Three different lines were used in the crossing 
experiments. One was only used in the cross with cabbage and is 
detailed in connection with this crossing. It descended from an 
English sort, »Sutton’s A’». The other lines differed as to the height 
of the stem and the degree of the curling of the leaves. One had a 
low stem of about the same height as that of the cabbage line and 
very fine curled leaves, belonging to class 6. (Fig. 10a). The stem 
of the other was tall, and the leaves were less curled. They belonged 
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to class 5, or they were intermediates between this class and class 6. 
(Fig. 10b). As regards other characteristics both lines resembled 
each other. 

The leaves of the kale lines were much more narrow than those 
of the cabbage or brussels sprouts. They were further pointed and 
lobed at the basis. The leaf stalks were rather long (Fig. 12c). The 
leaf and the middle vein were both of a green colour. Any running 





Photo Hj. Nilsson. 

Fig. 2. F,-plant of the cross Cabbage x Kale. Kale type. 
to heart was neither at hand at the top of the stem nor in the leaf 
axils, and therefore they belonged to class 1 as regards this cha- 
racteristic. 

Both these lines were selected from non-denominated commercial 
stocks. Although these showed a rather large variation as to the 
height of the stem as well as the curling of the leaves the progenies 
of the kale parent plants were found to be uniform to a surprisingly 
high degree. The variation of the curling of the leaves was much 
larger, however, in the tall kale line than was the case in the dwarf 
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line; this was probably mainly due to heterozygotism in the factors 
for curling. 


4. var. BOTRYTIS. 

Sub-variety broccoli. This line originated from a plant cultivated 
in a garden as green food. The heart was taken away, and the rest 
of the plant was left. It wintered well and flowered in the next sum- 
mer, and it was therefore used in the crossings as no other flowering 





Photo Hj. Nilsson. 


Fig. 3. F,-plant of the cross Cabbage x Kale. Cabbage type. 


cauliflower was at hand. The name of the original variety is not 
known. The descendants of this plant were all of about the same 
habitus; the variation of this line was smaller than was the case in 
other lines of Brassica oleracea, perhaps with the exception of the red 
cabbage line. This fact might perhaps depend on a greater tendency 
of selfing in the botrytis variety. 

The stem was short, of about the same height as in cabbage and 
dwarf kale (Fig. 11). The leaves (Fig. 12 e) were pointed and large, 

Hereditas V. 20 
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although smaller than commonly is the case in cauliflower. The leaf 
margin was a little crisp and the blade, as a rule, descended on the 
leaf stalk. The blade, especially that of the older leaves, was often 
more or less lobed at the basis. The leaf was green with lighter, 
almost white veins. 

This line was very late. Neither in 1920 nor in 1922 did any 
head develop; as this also was the case with all the crossings with 
this variety it became, unfortunately, impossible to study the genetics 
of the cauliflower head, as is further pointed out below. This might 
partly depend on the time for sowing the seeds, viz. early in the 
spring. Broccoli is commonly sown in the autumn, and the heads 
are then developed in the spring. It was, however, not practicable 
to arrange for the wintering of the young plants. A contributive 
cause to the non-appearance of the heads might be the exceptionally 
cold summers in these years. 

Every possible combination was made between these varieties, 
and as a rule, also the reciprocal crossings; these gave quite identical 
results in F, and F.. The bastard between broccoli and kale died, 
however, and therefore the behaviour of this crossing could not be 
investigated. The combinations with kohlrabi were not performed 
as no flowering plant of this variety was at hand. 


CABBAGE < RED CABBAGE. 


F, had globular heads and run to heart as the parent lines. The 
leaves were dark red violet with a middle vein of the same colour. 
The nuance of the colour was the same as in red cabbage, and there- 
fore the dominance seemed to be complete. A gardener in any case 
should without hesitation declare the bastard to be a very well colou- 
red stock of red cabbage. The reciprocal crosses were similar and 
the variation in F, was very insignificant. 

The F,-generation showed segregation in red cabbage and cabbage 
in the ratio of about 3:1, as is seen in table 1. By inadvertency 
the ratio of these types was examined only in the cross red cabbage 
X cabbage, but the segregation was of the same nature in the reci- 
procal cross. The dark red violet colour is thus due to one single 
factor, D. 

Unfortunately the notes as to the colour of the middle vein of 
the plants with green blade are very scanty. Some plants have been 
noted to have a green middle vein; in most plants, however, it was 
found to be red violet. The nuance was often much darker than the 
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light red colour of cabbage; this was regarded to be a modification at 
first, and therefore no attention was devoted to this type. The totally 
dark red violet plants were, as a rule, easily distinguished from the 
green. In some cases, however, transitions were found, which seemed 
to depend on a tendency of the colour of the middle vein to extend 
more or less to the whole blade. The probable cause of this fact 
will be discussed in the following. 


TABLE 1. The segregation in F, of the cross Cabbage XK Red Cabbage. 









































Field number 1 2 3 4 5 | Total | Obs. Theoret. | D/Mx 
Red Cabbage ......... 48 | 45 | 45 | 48 | 41 | 227 3,03 3 + 0,100 ein 
Cabbage? .....c.03...2.| 12°/ 15 | 15°) 12 | 19 73 0,97 1 + 0,100 : 


As to the plant height, the running to heart, the curling and the 
shape of the leaves etc. the F.-generation was similar to the parents. 
Pointed and flat heads were also found in F,. The percentage of 
these types was about the same as in the parent lines. Any trans- 
gression as to other characters was not found. The varietal charac- 
teristic that distinguishes red cabbage from cabbage is thus due to 
one single factor, D. The absence of this factor results in cabbage. 

At the time of examining the cultures I had the impression that the 
green plants throughout were somewhat larger than the red. At the 
harvest each head was therefore weighed separately, and the colour 
was noted. The result is shown in table 2. The results of all weighings 
are put together in one series, which also embraces both reciprocal 
crosses; any noticeable difference between the F,-lines is not found. 


TABLE 2. The weight of the heads in the cross Cabbage 
x Red Cabbage. 

















Weight in kg. | Os Of Of ia Is te 2a Qe 23 M 
Red Cabbage ......... 712) at 103 | 41 is) 3 2 2| -| - — | 0,82 + 0,016 | 
Cabbage ... : 29 | 58 03 13 1 1,01 + 0,030 | 











The average weight of red cabbage is 0,82 kg. + 0,016, and of cab- 
bage 1,01 + 0,030. The difference is 0,19 kg. + 0,034; the difference is 
thus 5,52 times its standard error and consequently statistically satis- 
factory. The difference as to the weight, however, may probable be 
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larger than the values in the table. By an misunderstanding only the 
well developed heads become weighed. As the percentage of slack 
heads is somewhat larger in the red type than in the green, its average 
weight became probably somewhat too high. 

The correlation between the colour and the weight of the heads 
is certainly not due to any coupling between the colour factor and 





. Photo Hj. Nilsson. 
Fig. 4. F,-plant of the cross Cabbage x Kale. Intermediate type. 


any factors for size. The most probable thing is that the correlation 
is due to pleiotropism of the factor for dark red violet colour, D. The 
high development of the red colour may retard the assimilation and 
thus cause the lower weight of the violet heads. 


CABBAGE KALE. 


The material of this part of the investigation originates from iso- 
lation experiments made by HERIBERT-NILSSON at Weibullsholm. A 
seed plant of kale, selected from the English sort »Sutton’s A*», was 
planted at a distance of about 100 m. from a cabbage plant of »Nirn- 
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berger, feiner, weisser» (Fig. 1). When seeds of the isolations were 
sown 123 plants were obtained from the cabbage plant; 33 of these 
were bastards. The kale plant gave 360 descendants and among them 
only 3 bastards. The percentage of spontaneous crossings was in the 
former case 26,3 % and in the latter 0,3 %. Three F,-plants, descen- 
dants of the cabbage plant, were planted in an isolation the following 
year, and spontaneous cross-breeding was allowed. 

Having bred a small F,.-generation HERIBERT-NILSSON submitted 
seeds of the original cabbage plant and of the bastards; the kale line 
had in the meantime become lost. The seeds were sown in 1917, but 
a serious attack of root rot killed most of the plants. Only 97 plants 
of the bastard and 70 of the cabbage were left. 35 plants or 50 % 
of the latter were found to be bastards. 

In order to obtain a larger F,-generation 15 F,-plants were plan- 
ted in an isolation. In another, at a distance of about 200 m., 10 
plants of the cabbage line were planted, but only two flowered; the rest 
died. Among the descendants of these two plants there was nothing 
at hand that indicated any crossings with the bastard. A very large 
number of seeds was obtained from these isolations, and a large F2- 
generation was grown in 1919. In 1920 still another F.-generation of 


this crossing was bred. 


THE PARENT LINES AND THE F,-GENERATION. 


The commercial sort »Niirnberger, feiner, weisser», from which 
the cabbage line was selected, is rather heterogeneous. The size of 
the heads varied rather much and also the shape of the heads; flat, 
globular and pointed heads were all found. Their power of running 
to heart was rather good, as a rule, when the plants were fully 
developed. The stem of the parent plant was three-branched from 
the base. The branches were rather long with small, but well deve- 
loped heads at the top. The selfed portion of the descendants of this 
plant showed the same variation as the commercial stock. Any rami- 
fying of the stem was not observed, neither in this nor in later gene- 
rations. It was evidently only a modification in the original plant. 

HERIBERT-NILSSON has found deformed plants among the descen- 
dants of the cabbage parent plant. These were often of dwarf 
growth, and the blade was reduced to such a degree that almost only 
the stalks were left. HERIBERT-NILSSON considers this case to be due 
to a decrease of the vitality, due to the isolation. In my experiments 
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of 1917 no deformed plants were observed, which may be due to the 
killing of these plants by the root rot. Any distinct deformation 
was not found among the descendants of the isolation in 1918 neither 
in the cultures in 1919, nor in 1920, although the number of plants 


was large. The number of deformed plants was not larger than in- 


ordinary commercial stocks of cabbage. The degeneration caused by 
the isolation should thus 
have been neutralized by the 
crossing between the two 
plants in the isolation in 
1918. It is possible that the 
deformed plants observed by 
HERIBERT-NILSSON were mere 
modifications. Some _ obser- 
vations made on the F;-ge- 
neration of this cross indi- 
cate, however, that they ac- 
tually were due to isolation- 
degeneration. For the rest, 
the variation of both the iso- 
lated plants was similar and 
of the same nature as that 
one detailed in the above. 

The kale plant used in 
the experiments descended 
from »Sutton’s A’». This 
commercial sort varies rather 

much as to the plant height 

Fig. 5. Leaf of F,-plant of the reneng and the curling of the leaves. 

bage x Kale. Chlorophyll variation. The leaf The individual, selected by 

lacks chlorophyll with the exception of the HERIBERT-NILSSON, was of 

leaf. margin; only this one is green. medium height, with well- 

curled leaves. The selfed portion of the descendants showed a large 
variation as to the height and the curling of the leaves. 

Two plants among the descendants of the original plant were 
planted in an isolation. The fructification became very poor and only 
a few descendants were obtained. They had all very poor vitality 
compared with the commercial ‘sort; many were pure dwarf forms. 
Unfortunately, they were destroyed. 

The bastard obtained from the seeds supplied by HERIBERT- 
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NILSSON was about intermediate between the parents; habitually 
perhaps a little more resembling the kale. It was rather tall, and had 
a very slack and pointed head formed by leaves with intermediate 
curling. The power of running to heart and the curling belonged 
both to the classes 3—4. The colour differed much from the parents. 
The middle vein was dark red violet. The largest part of the blade 
was also dark red violet, although the colour was not so dark as in 
red cabbage; especially at the margin i} was much lighter. 

F, was not quite uniform, which evidently depends on heterozy- 
gotism in the parents as to certain characters; a fact already indicated 
by the variation of the parent lines. The shape of the head and the 
power of running to heart, as well as the curling and the intensity of 
the red violet colour varied somewhat. The variation was, however, 
rather insignificant, and therefore I deemed it useless to make 
elaborate notes. 

A very considerable segregation was obtained in F,. The varia- 
tion of most characters was a quantitative one. Each character was 
examined separately and no attempt was made to divide the material 
in groups embrazing several characters. It was necessary to use this 
method on account of the large number of individuals in spite of the 
drawback attached to it, i. e. the impossibility of stating eventual cases 


of linkage. 


THE COLOUR OF THE MIDDLE VEIN AND THE BLADE. 


The colour of the middle vein of the original kale plant was green, 
and it was breeding true to this type. Its descendants, 357 in all, had 
all a green middle vein, with the exception of one single plant — the 
bastards with cabbage not being considered. The middle vein of this 
plant was violet, and it differed from the other plants in several 
characters. It was, for instance, more vigorous and of a taller stature. 
HERIBERT-NILSSON considered it therefore to be a spontaneous crossing 
with any kale plant which violet middle vein. It is possible that such 
a plant was growing in a garden in the neighbourhood. 

The original cabbage plant had a light red (violet) middle vein, 
and this character was constant in the generations bred by HERIBERT- 
NILSSON and myself. The colour was, however, much modified by 
seasonal influences. In the height of the summer the middle vein 
was very often found to be green, without the least trace of red colour, 
and also in the autumn this colour might then and then be rather 
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difficult to state. It was often confined to the lowest leaves. In other 
plants, on the contrary, it was modified to a rather dark nuance; this 
was, however, in most cases easily distinguished from the dark red 
violet colour. As far as I could see this character varied in the same . 
manner in all cabbage lines cultivated during the investigation. 

F, had a dark red violet middle vein of the same shade as in 
red cabbage. The blade was also more or less violet, although the 





are Hj. Wileoon. 
Fig. 6. F,-plant of the crossing Cabbage x Kale. Intermediate type 
with well developed wax cover on the leaves. 


colour was by no means so dark as is the case in a first rate commer- 
cial stock of this variety; it looked like an extension of the colour of 
the middle vein. The seasonal modification was also here rather large. 
The colour was much lighter in the height of summer, often almost 
light red. The extension and the intensity of the colour on the blade 
was also much smaller in summer. The F;-generation was rather uni- 
form as to this character. 

F, showed segregation in types with dark red violet, light red 
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and green middle vein. The ratios of these types were about the same 
in the four F,-generations investigated. HERIBERT-NILSSON obtained 
in 1916 the following ratios: 110 dark red violet, 28 light red violet 
and 43 green with 181 plants in all, thus 9,72: 2,48: 3,80 pro 16. In 
1917 I obtained 54 plants with dark red violet and 43 with light red 
or green middle vein, the ratio is about 9: 7.13501 plants were exa- 
mined in 1919; 7536 had a dark red violet middle vein, 2046 a light 


TABLE 3. The segregation of the colour of the middle vein in the 





cross Cabbage X Kale. 
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a by P= gel Observed ratio Theoretical ratio gt a7 
| Cl pea ae luele |e jEES $2] D | Dim 
m SS Lies| 9 Ee Sleg]) 9 | Dark | Light | « |255 ses | 
| Fig o|-Pe & Ae|se & violet red — he SSe | 
| | 
1916} — || 110} 28) 43) 9,72) 2,48) 3,80)9 -- 0,590 3 4- 0,464/4 + 0, sae 6,28 |7 + 0,590] 0,72 | 1,220 
1919] 132|] 228} 61) 173! 8,83 1,87) 5,30/9 + 0,347/3 + 0,273/4 + 0,303! 7,17 |7 + 0,347| 0,17 0,490 
» |133)] 64) 14} 25) 9,04) 2,18) 3,88/9 + 0,782, 3 + 0,615/4 ++ 0,683, 6,06 |7 + 0,722] 0,91 | 1,202 
» |134)) 63) 24) 34! 8,33) 3,17) 4,509 + 0,722) 3 - 0,568/4 + 0,630; 7,77 |7 +. 0,722| 0,77; 1,066 
» | 135); 235) 51) 105) 9,61) 2,09 — + 0,401 3 + 0,316)4 + 0,350) 6,39 ie 0,401) 0,61 | 1,521 
» |136]) 707) 185) 386) 8,85) 2,32) 4,839 + 0,222 3 + 0,175/4 + 0, 194) 7,15 | 7 + 0,222) 0, ad 0,676 
» | 137||1120} 362) 550) 8,82) 2,85 4,33 9 +0, 1763 +0. 38 4 + 0, seal 7,18 |7 +0, 176) 0, 0,18 | 1,023 
» |138]) 765 188) 372) 9,24) 2,27) 4,49 9 + 0,218'3 + 0,172/4 + 0,190) 6,76 |7 -+ 0,218) 0,24 | 1,101 
» | 139))1012 249 442) 9,51) 2,34) 4,15! 9 + 0,1923 + 0,151/4 + 0, sas 6,49 |7 + 0,192) 0,51 | 2,656 
» | 140) 171 31) 122) 8,44) 1,53] 6,03 9 + 0,441 3+ 0,347 44 0,385) 7,56 |7 + 0,441) 0,56 | 1,270 
» | 1411/1927 566) 992| 8,35} 2,60 4,559 + 0,134; 3 + 0,106'4 + 0, any 7,15 7 + 0,134; 0,15 | 1,119 
| » |143]) 230; 55) 151) 8,44) 2,02) 5,54 9 + 0,479/3 + 0,377/4 + 0,418; 7,76 |7 + 0,479) 0,76 | 1,587 
| » |144}) 883 233 528) 8,59] 2,27) 5,14, 9 + 0,196'3 + 0, wild + 0,171) 7,41 7 + 0,196] 0,41 | 2,092 
» |145]) 131] 27) 39) 10,64| 2,19) 3 179 + 0,565/3 + 0,445) 4 + 0,494] 5,36 7 + 0,565| 1,64 | 2,885 
Total 7536 2046/3919] 8,93| 2,42 4,649 + 0,068|3 + 0,054/4 + 0,060| 7,06 7 + (),068| 0,06 | 0,882 
1920! — | 868] 126] 434] 9,72] 1,41 4,879 + 0,210'3 + 0,165/4 + 0,183) 6,28 |7 + 0,210| 0,72 | 3,429 
Total |8514 2200 4396| 9,02 ,065|3 + 0,051/4 + 0,056| 6,98 7 + 0,065} 0,02) 0,308 
red and 3919 a green. The ratio pro 16 is: 8,93 : 2,42: 4,64. In 1920 


a F,-generation totalling 1418 plants was in culture. 


the green. 








Thus, the ratio pro 16 becomes 9,72: 


tailed data are found in table 3. 
In a previous paper (1921) I have explained this segregation by 


assuming different colour factors in the different parent lines. 


14: 


4, 


868 plants 
belonged to the dark red violet type, 126 to the light red and 434 to 


87. 


More de- 


The 


factor A in the kale is not of any effect as to the development of colour 
in the middle vein when alone present. 


The factor B of the cabbage 
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causes the light red middle vein colour of this variety. When both 
factors are present the dark red violet colour occurs. The theoretical 
segregation in F, will then be: dark red violet, light red and green in 
the ratio 9:3:4. The correspondence of the theoretical and the 
observed ratios is, however, very poor; the number of the light red 
plants is much too small. 

The reason for this poor correspondence might perhaps depend 
on an incorrect classification of the variation in F:, due to the great 
modification of the colour. The light red colour of the F;-plants was 
modified in the same manner as in the case of the cabbage line. This 
colour is thus not at all to be seen in the height of summer, or it is 
limited to the lowest leaves. In the autumn it becomes darker; some- 
times it was rather difficult to distinguish from the dark red violet. 
This was however only exceptionally the case. Countings made at 
different times will consequently give very different results. Many 
light red plants were still in the beginning of the autumn modified to 
green as is seen in table 4. The number of light red plant was 
between 2 and 3 times larger in the first part of October than in the 
latter part of the month. 


TABLE 4. The number of light red plants in the beginning and at 
the end of October. 
























































windnaaiei 132 | 133 | 134 | 135 | 136 | 137 | 138 | 139 | 140 | 141 | 143 | 144 | 145 | Total 
| 
| | 
| 1/10 ‘90 | 6 | 7 | 26 | 51/109; 83/115) 19 | 165) 28 | 86; 10| 725 
28/19 | 61 | 14 | 24 | 51 | 185| 362 188/249] 31 | 566) 55 | 233| 27 | 2046 





A comparison of the observed and the theoretical ratios gives a 
deviation of the light red type more than ten times its standard error. 
In my previous paper I have considered this one only due to the 
modification of the light red colour. The question is, however, if this 
view is correct. 

A calculation of the ratio of the light red and the green types 
of the F,-generation cultivated in 1919 shows a deficiency of more 
than 500 plants for the light red type. All plants of the cabbage line, 
however, had a distinct red colour developed along the middle vein 
already when the first counting of the F,-generation was made. 
Furthermore, during the examinations some frost nights occurred, 
which might have accelerated the development of the colour. These 
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facts indicate that the deficiency is not merely due to modifications, 
but perhaps also to another factorial scheme of segregation than the 
above mentioned. Modification factors might retard the development 
of the colour, of course. The result of other crossings in this species 
indicates, however, that the dark red violet colour is not due to a 
co-operation of the factor A in kale and the light red factor B in cab- 


. 


bage. It is very probable that it is caused by the factor A in kale 





Photo Hj. Nilsson. 
Fig. 7. F,-plant of the crossing Cabbage x Kale. Brussels Sprouts type. 


together with another factor C in cabbage. This factor has no colour 
effect, when alone, just as in the case of the factor A. 

If this interpretation is correct the F.-generation will show segre- 
gation in dark red violet, light red + green in the ratio 9:7. As is 
to be seen in table 3 the correspondence between the theoretical and 
the observed ratios is satisfactory. The deviation is not larger than 
trice the standard error in any F,-generation. When all F, are summed 
up the value D/Mx becomes 0,30s. 

The light red and the green types according to this factorial 
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scheme would stand as 3:1, a ratio still more differmg from the 
observed one. Therefore, it is possible that a coupling exists between 
the light red factor and one of the factors for dark red violet. 

As mentioned above, the colour of the middle vein of the bastard 
was more or less extended on the whole blade. The same was the 
case in many F,-plants; several plants had leaves as dark as in red 
cabbage. Between this type and types with the dark red violet colour 





Photo Hj. Nilsson. 
Fig. 8. F,-plant of the cross Cabbage x Kale. Leaves as embossed as those 
of Savoy Cabbage. 


limited to the middle vein all sorts of transitions were found. The 
blades of the lowest leaves, for instance, were dark red violet and the 
upper more or less green. The intensity of the colour varied also 
rather much. 

This variation of the extension of the colour indicates the pre- 
sence of special factors for the distribution of the colour, which exer- 
cise their influence when the colour factors are present. Types would 
then be found, which had the whole of the blade light red coloured. 
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If the effect of the light red factor B is that mentioned above the leaf 
colour should be vague and only distinct in the lowest of the leaves 
even if the extension factors are present. Plants belonging to this type 
have also been observed. The colour was to be seen most distinctly 
in the oldest leaves, already more or less withered. This extension of the 
light red colour was also observed in the cabbage parent line of this 
cross, »Niirnberger»; and the same was the case in the cabbage used 
in the other crossings, viz. »Amager». 

Any conclusive proof as to the genotypical basis of the colour 
extension cannot be made by means of the notes on the variation in 
this F,-generation. It is probable, however, that it is not very com- 
plicated. The percentage of plants with the whole of the blade dark 
red violet as well as the pure green plants (with dark red violet middle 
vein) was rather high; or about 25 %. Any calculation of the ratios 
was not made, however, in this cross, but in another, viz. brussels 
sprouts X kale. 


THE CURLING OF THE LEAVES. 
The leaves of the kale plant were well-curled (class 6), those of 
the cabbage (Fig. 1) flat or at most a little waved (class 1). The 
bastards were about intermediate and belonged to classes 3—4. 


TABLE 5. The variation in the curling of the leaves in F, of the 
cross Cabbage X Kale. 1919. 



































: Degree of curlin % types | 

Field ; : isin to | 

number 1 9 344 5 6 Seite | 
132 1 48 430 21 1 0,20 
133 2 8 85 -- — 0,00 
134 — 3 12> 7 2 575 
135 — 25 345 7 = 0,00 
136 -— 23 1164 67 3 0,24 
137 2 44 1972 39 1 0,05 
138 _- 38 1222 57 Y | 0,53 
139 1 73 1913 12 — 0,00 
140 4 15 308 7 — 0,00 
141 10 49 3155 105 1 0,03 
143 4 29 395 6 _— 0,00 
144 p. 59 1394 85 2 0,13 
145 — 6 180 7 — 0,00 
Total | 26 420 | 12655 | 420 | 17 | 0,13 
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F, showed a continuous variation between the parent types 
(Fig. 2—8). Most plants were more or less intermediate as to the 
character of curling. The variation of the F,-generations, grown in 
1919, is tabulated in table 5. The classes 3 and 4 have been put 
together, which soon proved to be necessary if it should be possible 
to examine the whole F.-population. An idea of the distribution of 
variation in the classes 3 and 4 may be drawn from table 6. The 
variation in the F.-generation of 1920 is shown in table 7. As the 
labels had become destroyed it was impossible to separate the different 
lines of this F,-population from one another. 


TABLE 6. The variation in the curling of the leaves in F, of the 
cross Cabbage X Kale. 1919. 









































Degree of curling 
Field 
number | 
1 2 3 4 5 6 
132 1 48 266 164 21 1 
133 2 8 56 29 — —_— 
134 _ 3 58 44 a 2 
135 —_ 25 229 116 7 —_ 
136 _ 23 564 600 67 3 
Total | 3 107 | 1173 | 953 | 102 6 


TABLE 7. The variation in the curling of the leaves in F, of the 
cross Cabbage X Kale. 1920. 


























| | o . : 
Degree of curling 1 | 2 | 3 4 5 6 % ea — 
| |_| | 0 kale 

l 

ey 8 | 58 | 574 | 6222 | 95 | 6 | 0,44 


As is seen in tables 5 and 6 the variation of the different F.-lines 
was rather different. No. 136, for instance, had very curled leaves; 
No. 133 on the contrary much more flat ones. The average curling 
of the F,-generation of 1920 was higher than that of 1919. It re- 
sembled No. 136—1919 as to this character. The difference as to the 
average curling in the different parcels was often so great that it was 
seen at the very first glance at the parcels; of course, the cause of the 
different average curling in the different lines was the heterozy- 
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gotism in the parent lines. It is true, the variation of the cabbage line 
was very insignificant. The kale line, on the contrary, has surely 
been rather heterozygous as to the character of curling, as its descen- 
dants showed a well marked variation as to this character. 

It is hardly possible to determine the factorial differences between 
the parent lines with the aid of the variation in F., and the free cross- 
breeding of the bastard plants renders the determination still more 
difficult. The small number of F,-plants with the same degree of 
curling as the parents indicates, however, that the number of factors 
is rather large, at least 4—5, perhaps still more numerous. 


THE POWER OF RUNNING TO HEART. 


The cabbage parent varied somewhat as to the power of running 
to heart, i e. the power of developing heads. A very large percentage 
of compact, well developed heads were found in the cabbage line 
(Fig. 1), but several showed slack and poor head formation. This 
may be mainly due to modification, but the differences as to this 
character might also be due to factorial differences. Most plants, 
however, belonged to class 6 (Fig. 1). The kale showed no trace of 
any tendency to develop heads and belonged consequently to class 1. 

The bastard formed slack and pointed heads. It is incorrect, 
however, to characterize the power of running to heart as dominant. 
The bastard was intermediate as to this character, as is pointed out 


TABLE 8. The variation of the power of running to heart in F, 
of the cross Cabbage X Kale. 












































Power of running to heart 
Field % types similar 
number to Cabbage 
1 2 3 4 5 6 

133 1 19 60 9 6 —_ 0,00 
134 _— 5 11 66 22 11 9,57 
135 15 55 202 76 12 2 0,55 
136 6 91 379 400 68 14 1,46 
137 1 101 836 816 89 14 0,75 
138 _— 22 430 730 52 13 1,04 
139 5 38 754 797 60 14 0,84 

Total | 28 331 | 2672 | 2894 | 309 68 1,08 
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in the above. The heads varied between the classes 3 and 4 and the 
variation was rather insignificant for the rest. 

F, showed segregation in types with different power of running 
to heart and formed a continuous series between the extremes, viz. to 
the parents (Fig. 2—8). Most plants, however, were more or less 
intermediate. 

Table 8 shows the segregation in some F,-lines in 1919; it was 
impossible to work through all of them. In 1920 the cultures 
were not examined before the beginning of spring. Then the plants 
had already begun to shoot, and I deem it therefore useless to record 
the part of F,, examined at that time. 

The shape of the heads of the F,-plants, similar to cabbage, varied 
in the same manner as the cabbage parents. Plants with globular, 
flat or pointed heads were found. Among the latter were types simi- 
lar to real conical cabbage. Some of these plants were quite red violet 
and of the same habitus as red cabbage. 

The size of the heads was throughout much smaller than in the 
cabbage line; they were often extraordinarily compact. It is probable 
that a transgression is at hand as to these characters. 

As regards the time required for a complete development of the 
heads a pronounced transgression was found. A rather large number 
of the F,-plants was much later than the cabbage parent. Whether 
or not there was any transgression in the other direction could not be 
ascertained but this might probably have been the case. 

The factorial differences between the parents might — judging 
from the variation in F, — be rather great as to the power of running 
to heart, and also as regards the shape of the heads as is indicated by the 
transgression of this latter character. A determination of the number 
of factors involved is not possible; the same holds true in most cases 
of quantitative characters, as is well known. 


CHLOROPHYLL VARIATIONS. 


Both parent lines had leaves of the ordinary green colour. The 
seedlings of the cabbage line were also green. I had no occasion to 
investigate whether or not the same was the case with the kale line 
and the bastard. In all F.-lines yellow and white seedlings were 
found. Any calculation of these plants, however, was not made. The 
green colour of the leaves varied, for the rest, in F, from dark green 
to a very light green shade. An exact estimation of the variation in 
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classes was difficult, and therefore a numerical deiermination of the 
variation was not made. 

Sectorial variations are by no means rare in cabbage; in this F:- 
generation, however, only two were obtained, although the number of 
individuals was rather large. One of them had a sector of yellow 
colour, the other was white. The genetics of these types, however, 
could not be examined as the plants died during the winter storing. 
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Photo K. B. Kristofferson. 


Fig. 9. Parent lines. A) Red Cabbage. B) Cabbage. C) Brussels Sprouts. 


‘ A peculiar type of chlorophyll variations (Fig. 5) was found in 
some F,-plants. The chlorophyll was limited to a narrow belt at the 
margin of the leaves; the fieid around the middle vein being free 
from chlorophyll. This field became red in plants with anthocyan; 
if no anthocyan was at hand it became white. This unique distribu- 
tion of the chlorophyll was most distinct in the young leaves. It 
disappeared as a rule when the leaves became fully developed. 
Hereditas V. 21 
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The extension of the chlorophyll-free field varied rather much. 
In some plants it was limited to a narrow stripe round the middle 
vein and the big veins proceeding from this one. In other plants, on 
the contrary, this field was extended to such a degree, that chlorophyll 
was only found in a narrow stripe around the leaf margin 
(Fig. 5). 

Table 9 shows the number of F,-plants of this chlorophyll varia- 
tion. The number of plants is rather different in the different F.- 
lines. In No. 138, for instance, none of this type was obtained, 
although the number of plants was rather large; in the lines 139 and 
140, for instance, it amounts to 9,45 % and 11s %. The average 
frequency of this type in 1919 becomes 2,82 %. 31 chlorophyll varia- 
tions were obtained among 1363 plants in 1920. The frequency is thus 
2,25 % or about the same average value as found in 1919. 


TABLE 9. Number of chlorophyll variations. 1919. 








143 | 144 | 145 | Total 





Field number] 132 | 133 | 134 | 135/136 137/138| 139/140, 141 


| 








Number of | | 
plants ... | 501) 95 | 114 | 377 {1257 2058 1324/1999) 334 3320| 434 |1542| 193 | 13558 


Number of | 









































chloroph. | 

RATS ceexss 4;—|— 4 4| 16 — | 189) 37) 117) 8] — 2; 381 
% chloroph. | | 

var. ...... | 0,80 | 0,00 | 0,00 | 1,06 | 0,32 | 0,78 0,00 | 9,45 |11,08! 3,53 | 1,84 | 0,00 | 1,04 | 2,82 


This variation of the percentage of chlorophyll variation in the 
different F.-lines and the different extension of the chlorophyll-free 
field suggest a relatively complicated segregation. It is further pro- 
bable that heterozygotism was at hand in the parent lines as to one 
or several of the factors for this character. The probable cause of its 
appearance in F, and of its absence in F; may be the presence of dif- 
ferent factors for normal distribution of the chlorophyll in the parent 
lines. The absence of some of these factors results in the appearance 
of the chlorophyll variations. Thus it is probable that this character 
is a recessive one. A verification of this hypothesis, however, calls 
for the breeding at least of the F;-generation and perhaps also for 
back-crossings. 





es re 











Rate nas 





CONTRIBUTIONS TO THE GENETICS OF BRASSICA OLERACEA 323 





THE LEAF SHAPE AND VARIOUS OTHER CHARACTERS. 


The leaves of the kale line were lobed to a rather high degree, and 
the same was the case with those of the bastard. The leaves of the 
cabbage line were entire with the blade decurrent on the leaf stalk. 
An important segregation was obtained as to this character. The leaves 
of some plants were entire as those of cabbage; other were lobed and 




















Photo K. B. Kristofferson. 


Fig. 10. Parent lines. A) Dwarf Kale. B) Tall Kale. 


of kale type. Most plants were intermediate and the variation was 
found to be continuous. Important transgressions, however, were at 
hand; plants were found with leaves much more lobed than those of 
the kale line. Some types resembled, for instance, a turnip as to this 
character. The large transgressions and the nature of the variation 
indicate differences in several factors between entire and lobed leaves. 

The shape of the leaves showed also a great variation in F,. The 
leaves of the kale line were relatively narrow and pointed; those of 
the cabbage were more rounded. The bastard resembled the kale. 
Most F,-plants had more or less intermediate leaves, but types similar 
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to the parents were also obtained. A type resembling brussels sprouts 
is particularly to be mentioned. The basis of the leaves was rather 
narrow and the point of the leaves was blunt. Several lobed types 
resembled kohlrabi to a very high degree. 

A marked wax cover was found in the leaves of the cabbage line 
and the bastard. If the same was the case in the kale line was not 
ascertained. F, showed a segregation that probably was transgressive. 
Some plants had no wax cover, in other it was more or less distinctly 
developed. In some plants it was developed in so high a degree, that 
the plant seemed to be covered with a grey down (Fig. 6). 

The plant height showed also great variation with obvious trans- 
gressions. Dwarf types were obtained, which had the appearance of 
being attacked by the caterpillars of the cabbage fly. Other plants 
were veritable giants with a height of up to 1*/, m. The variation 
was continuous, for the rest. 

Besides the segregations of the above mentioned morphological 
characters the segregations as regards two characters of physiological 
nature, viz. winter-hardiness and stem running have been worked out. 

In the beginning of October the temperature fell to —3,5° C. 
during a few frosty nights. This inconsiderable frost did not damage 
the cabbage line at all. Some F,-plants, on the contrary, became badly 
cut up. A few frosty nights came on later in October, and still other 
F,-plants became more or less spoiled by the frost. A rather large 
transgression was consequently at hand as to resistance to frost, as 
several plants became damaged by so slight a frost that even cabbage 
line was quite undamaged. The kale line was probably quite winter 
hard. This is at least the case with the commercial stock of 
»Sutton’s A’», from which the line descended. 

A great number of F,-plants were planted together over winter 
without any covering. Many of them became more or less destroyed 
by the frost, but many wintered quite undamaged. Several of these 
plants were of typical cabbage-habitus. 

Among the plants damaged by the light frost in October were 
both acephala and capitata types, and plants of both these types win- 
tered well. It is therefore obvious that no absolute correlation is at 
hand between the resistance to frost and the acephala or between the 
tenderness to frost an the capitata type. 

The other physiological character here investigated, the stem run- 
ning, was not observed in the cabbage line. It is, however, by no 
means uncommon in commercial stocks of the same earliness. In kale 
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I have never observed any stem running and it was most probably not 
present in this kale line. Several F,-plants were found to have begun 
to shoot and also to flower at the end of October. This fact indicates 
a transgression as to the character of stem running. 


THE HABITUS OF THE F,-GENERATION AND THE 
APPEARANCE OF NEW TYPES. 


In the F,-generations of two types as different as kale and cabbage 
the appearance of habitually new types might be expected, especially 
as transgressions were very common. Most F,.-plants, however, were 
more or less intermediate (Fig. 4 and 6) as to habitus when the colour 
characters are left out of consideration. The leaves were more or less 
curled and the plants showed a larger or smaller tendency of running 
to heart. It cannot therefore be denied that the F.-generation conveyed 
the impression of being relatively constant as regards habitus. The 
colour segregations, however, gave the field an appearance of being 
checkered in violet and green as a chess-board. 

On account of the large number of individuals in F, 
14000 — types should be expected, that at least phaenotypically were 
identical with the parents. However, no cabbage-like plant was ob- 
tained in F, that was quite isophene with the cabbage parent, even if 
the colour characters were left out of question. Whether or not any 
plant of kale type was phaenotypically identical with the kale parent 
was not easily ascertained as this line did not grow together with F:. 
It is, however, less probable. 

68 plants of cabbage or red cabbage type were obtained in F, 
(Fig. 3), in all 6305 plants, and thus 1 %. The percentage of this type 
varied, for the rest, from 0—9,6 % in the different lines of F2. Types 
resembling kale (Fig. 2) were only found in a number of 17 among 
12665 in 1919, and 6 among 1363, in 1920. The percentage is thus 
0,13 and 0,44 % respectively. The percentage of the kale type varied 
also in the different F,-lines. 

The most extreme curling (class 6) was combined in some plants 
with a dark red violet colour, as dark as in red cabbage. There is 
thus no correlation between the colour and the running to heart; it 
is in any case not absolute. Any combination of the highest degree 
of curling (class 6) and power of running to heart (class 6) was not 
obtained. Well developed heads of class 6 were combined with a 
curling of at most class 4. Whether or not this fact depends on a 
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repulsion between these characters, or if it is due to a too small num- 
ber of individuals is not easily determined. It is very possible, 
however, that the latter assumption is the correct one. A calculation 
of the theoretical frequency — by means of the observed one — of 
plants combining curling of class 6 with a power of running to heart 
of class 6 results in a frequency amounting to only about 0,001 %. 

An interesting fact is further the appearance in F, of types re- 
sembling other cultivated varieties of Brassica oleracea. A variety to 
be expected is the red cabbage as the tendency of the extension of the 
colour on the whole blade is known. A number of plants of this 
variety was also obtained in F,, although the colour as a rule was less 
satisfactory for commercial purposes. 

Another type of cabbage obtained in F, resembled very much a 
commercial variety called »Schlitzer, blaurandiger, ovalrunder». The 
Schlitzer cabbage has a peculiar colour marking on the leaves; they 
are striated in violet on a greenish ground colour. This latter, 
however, is not of the common green shade but of a shining yellowish 
green, almost an aurea nuance. This colour pattern and transitions 
between this and the totally violet was found in several F,-plants. 
Some of these plants had a well developed head, and they resembled 
the Schlitzer cabbage very much. 

A third variety obtained was the brussels sprouts. One single 
plant (Fig. 7) typical as regards all characters was obtained. The 
leaf shape and the growth form were quite identical to those of a 
middle high brussels sprouts plant. It is true, the running to heart of 
the heads in the leaf axils was not very good. However, it was not 
poorer than is often the case in commercial stocks. Types that had 
developed small heads in the leaf axils were for the rest by no means 
rare, and several habitual transitions between the brussels sprouts type 
and the common intermediate F,-type were present. One plant, for 
instance, had leaves almost similar to those of the brussels sprouts, 
although they were somewhat curled; the heads in the leaf axils were 
well developed and formed by leaves with the same degree of curling 
as the leaves at the top of the stem. 

The buds in the leaf axils had a very varying appearance for the 
rest. They were thrown off at an early stage in some plants; in other 
they remained, but they did not develop shoots in the first year as is 
commonly the case in cabbage.- Other plants developed real shoots 
in the first year, but the leaves did not run to heart, as is the rule 
in kale. Genuine small heads in the leaf axils were often found, and 
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these heads resembled very often those of the brussels sprouts. Any 
correlation between the power of running to heart in the leaf axils 
and the top of the stem was not more marked here than in brussels 
sprouts, where the leaves at the top of the -stem often show a ten- 
dency of running to heart (belonging to class 3 or 4). For the rest, 
plants are often found in commercial stocks of cabbage combining an 
excellent power of running to heart at the top of the stem with well 
developed heads in the leaf axils. 

A rather interesting fact was the appearance — due to trans- 

















rf Photo K. B. Kristofferson. 
Fig. 11. Parent line. Broccoli. 


gression — of a type with strongly embossed leaves resembling 
the leaves of the savoy cabbage. The cabbage line as well as the 
kale had leaves somewhat embossed and it is evident therefore that 
addition or substitution of factors has taken place with the result of 
the appearance of the above mentioned savoy cabbage type. In 1919 
only one single plant with leaves as embossed as in this variety was 
obtained (Fig. 8). The vegetation point was destroyed by insects and 
any development of heads did not take place. In 1920, however, a 
few plants of almost veritable savoy cabbage type were obtained. In 
both years a large number of transitions between the embossment 
of cabbage and savoy cabbage type were at hand. They resembled the 
bastard between these varieties as to this character. I am, for the 
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Photo K. B. Kristofferson. 
Fig. 12. Leaves of the parent lines, A) Red Cabbage. B) Cabbage. C) Kale. 
D) Brussels Sprouts. E) Broccoli. 
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rest, under the impression that the percentage of plants with embossed 
leaves was larger in 1920 than in 1919, which might depend on diffe- 
rent genetical constitution of the F,-plants. 

A great number of types belonging to the variety acephala were 
obtained in F,. Several of these types should be used as decorative 
cabbage. Particularly some red violet types with curled leaves and, 
above all, the chlorophyll variations lacking chlorophyll round the 
middle vein were well suited for this purpose on account of the contrast 
effect of the dark green curled leaf margin and the red blade. Several 








Photo T. Nilsson-Leissner. 


Fig. 13. F,-plant. Brussels Sprouts x Cabbage, Amager. 


of these F,.-types were phaenotypically identical with commercial 
stocks of decorative cabbage. 

Leaf types almost resembling the kohlrabi were also present in 
F,. Types with internodes as shortened and a stem as swelled as is 
the case in this variety were not obtained however. In a few indivi- 
duals the stem was rather thickened, but the internodes were not 
noteworthy shortened. This type resembled presumably the bastards 
with kohlrabi as to this character. It is possible, however, that they 
were mere modifications. 

No plants were obtained that had inflorescences of cauliflower 
type. The only inflorescences at hand were the stem runners, and 
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they were all of ordinary appearance. Leaves of cauliflower habitus 
were completely absent in this cross. 

As is stated in the above the varietal characteristics, viz. the cur- 
ling, the shapes of the leaves, and the development of the heads, 
segregated in very complicated manner in F,. The majority of the 
plants were intermediate as to habitus, and the F.-generation gave the 
impression of being rather uniform at a cursory examination. On 
account of the large number of individuals a number of transgressions 
were obtained and, as a consequence, a number of habitually new 
types. These facts indicate relatively large differences in the geno- 
typical construction of cabbage and kale. 


THE F,-GENERATION. 


A rather large number of F,-plants were planted together and 
wintered in this manner. Some of these plants were planted in isola- 
tions in the manner detailed in the above. They were allowed of free 
cross-breeding and a very large number of seeds were obtained. I had, 
however, no occasion to sow this seed. Other plants were planted 
together and isolated with parchment bags. The result of these isola- 
tions became very poor. Seeds were obtained only from 7 plants 
of 150. The percentage of self-fertile types is thus very small. The 
non-isolated branches of the plants developed seeds very well; a 
sterility caused by crossing synthesis is therefore out of question. A 
contributive cause to the poor result of the isolations might be an 
attack by plant-lice but the main cause might yet be the self-sterility. 
The siliques of the majority of the flowers of several isolations were 
often rather well developed whithout containing one single seed, 
however. 

The descendants of these parchment bag isolations became vege- 
tatively very poorly developed. This fact might partly depend on a 
somewhat late sowing and planting. It is very possible that a degene- 
ration on account of the isolation was at hand similar to that one 
stated by HERIBERT-NILSSON by isolation of the parent lines. The F3- 
plants were often small and the blade was more or less reduced. 

It is of no use to detail the results of this generation as both the 
number of F;-lines and the number of plants in each line were small. 
In any case, the segregation did not weaken the view as to the assumed 
genetical constitution of the parents based on the results of the segrega- 
tion in F, set forth in the above. 
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RED CABBAGE X KALE. 


The red cabbage plant (Fig. 9a and 12 a) used in the crosses with 
kale was the same as in the cross cabbage red cabbage. Both kale- 
lines (Fig. 10 and 12c) were used; thus the dwarf type with very 
fine-curled leaves, and the tall one with less curled leaves. 

F, resembled the bastard between cabbage and kale to a very high 
degree, when the colour is left out of question, viz. more or less inter- 
mediate (Fig. 14a) as to habitus. Thus the power of running to heart 
belonged in class 3—4, the leaf shape was intermediate (Fig. 16 b) and 
the curling belonged also in class 3 or 4. ’ 








Photo T. Nilsson-Leissner. 


Fig. 14. F,-plants. A) Kale x Red Cabbage. B) Kale x Brussels Sprouts. 


The blade and the middle vein of the bastard were dark red violet 
and of the same nuance as in red cabbage, as far as I could see. Thus 
the colour of the red cabbage showed also here a dominance in the 
same high degree as in the cross cabbage X red cabbage. 

F, showed segregation in only two types as regards colour, viz. 
plants with dark red violet blade and middle vein, and plants with 
green blade and middle vein. Types with green blade and dark red 
violet or light red middle vein were absent. The variation in F, is 
given in tables 10 and 11. 

The colour segregations obtained in F, are evidently monohybrid. 
The agreement between the theoretical and the observed ratios are, 
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however, not very good in neither of them. Too great a number of 
plants with green blade and middle vein was obtained in the cross with 
dwarf kale. Among 705 plants 196 of the green type were found. 
The observed ratio pro 4 becomes then 2,89: 1,11 and D/Mx = 1,85. 
This value is statistically barely satisfactory. In the cross with tall 
kale, on the contrary, a marked deficiency of the green type was 
obtained. Only 257 plants among 1260 belonged to the green type. 
The observed ratio pro 4 becomes 3,18 : 0,82 and D/Mx = 3,75. This 
value is not statistically satisfactory. When both crosses are summed 
up, which might be allowed as the genetical bases of the segregations 
are identical, 453 plants of the green type were obtained among 1965. 
The observed ratio becomes 3,08 : 0,92 and D/M,x = 2,05. A considerable 
deficiency of the green type is thus at hand when both F,-generations 
are brought together. 


TABLE 10. The colour segregations in the cross Red Cabbage 
X Kale, dwarf. 












































' i | | 
Field | 59 | 41/42 | 43/44/45) 46/47/| Total Obs. tacover, | Oi ita 
number | | | error 

Violet ...... 143 56 | 39 | 58 54/56 54/49 509 | 2 90| 3 | a | ii 
Green ...... 57/14|11/31/14/ 14/16/19] 196 | ‘1 1 | youd Tani 





TABLE 11. The colour segregation in the cross Red Cabbage 
X Kale, tall. 









































roc is 32 | 33 | 34 ole 37 | Total | Obs. | Theoret, | 5*2"42°4] pug, 
number | error 
| 
Violet ...... | 140 138 149) 154 135 144/ 143) 1003 | 3,18 | 3 | — | man 
Green ...... | 40| 42) 31] 26) 45) 36] 37/ 257 /| 0,82 | 1 | ‘ _™ | 





It is evident that a monohybrid segregation is at hand in spite 
of the poor statistical agreement between the theoretical and the obser- 
ved ratios. One F,-generation shows an excess of plants of the green 
type, and the other shows a deficiency of this type. The cause of 
this fact may be a selection among the plants when growing 
close together in the small parcels before their planting in~ the 
experimental field. It is, however, less probable as the selection then 
should have shown its effect in an excess of either the green or the 
dark red violet type in both crosses. I therefore assume that the 
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differing ratios of the both crosses is due to an unconscious selection 
of another kind during the planting of the both crosses. 
When the colour segregation is left out of consideration, this 








Photo T. Nilsson-Leissner. 


Fig. 15. F,-plants. A) Red Cabbage x Broccoli. B) Broccoli x Brussels Sprouts. 





























Photo T Nilsson-Leissner. 
Fig. 16. Leaves of F,-plants. A) Brussels Sprouts x Red Cabbage. B) Kale x Red 
Cabbage.. C) Kale x Brussels Sprouts. D) Red Cabbage x Broccoli. 


F, resembled the cross between cabbage and kale to a very high degree. 
It was, however, still more uniform as regards habitus. The variation 
was in reality so inconsiderable that this F.-generation almost gave the 
impression of being a constant bastard, at least at the first glance. 
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Fig. 18 and 23 b show the variation in F,. Most plants were of inter- 
mediate habitus (marked x), and only very few belonged to the 
other types. 

The uniformity of F, was especially pronounced as regards the 
power of running to heart. Almost all plants of the cross with dwarf 
kale belonged in classes 3 or 2; only 3 plants among 688 belonged in 
class 4. Not one single plant belonged to the parent classes 1 and 6. 
The cross with the tall kale showed the same behaviour. 

The variation of the other varietal characteristics, the curling of 
the leaves, is presented in tables 12 and 13. 


TABLE 12. The variation in the curling of the leaves in F, of the 
cross Red Cabbage X Kale, tall. 












































Degree of curling 
Field 
number 

1 2 3 4 5 6 

31 — 2 74 89 1 — 
32 — 1 82 89 5 — 
33 _ 6 67 106 | 6 — 
34 m= 1 61 93 | 1 oe 
Total — 10 284 377 | 13 _ 


TABLE 13. The variation in the curling of the leaves in F, of the 
cross Red Cabbage X Kale, dwarf. 









































! 
Degree of curling 
| Field 
number 
1 2 3 4 5 6 

39 — — 35 119 40 2 

41 — 1 7 43 | 19 — 
| 42 — 1 4 26 | 20 ae 
43 _ — 12 59 18 _ 
| 44 — — 7 51 11 1 
| 45 —_ _ 4 50 16 2 
46 — — 8 43 | 19 — 
47 - - 11 = ee 
| Total | — 2 88 437 | 156 5 


The average curling in the cross with dwarf kale was somewhat 
larger than in the cross with tall kale. This fact depends of course 
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on a greater number of factors for curling in this line. The variation 
in the different F.-lines seemed to be about the same, and the diffe- 
rences were considerably smaller than in the cross between cabbage 
and kale. The original kale stocks have evidently been the object of 
a more extensive breeding than was the case with »Suiton’s A’». The 
segregation of the curling was much more evident than that of the 
power of running to heart at least when tabulated. In the field, on 
the contrary, it was much less marked. The differences as regards 
the factors for curling in the parents may be considerable. 

















Photo K. B. Kristofferson. 


Fig. 17. F,-plants of the cross Brussels Sprouts x Red Cabbage. 


The height of the plants showed intermediate variation in the 
cross with tall kale. Any distinct transgressions were not at hand. 
The dwarf kale and the cabbage were of about the same height, and 
the variation of the F,-generation was similar to that of the parent 
lines. Nor was any transgression of the leaf shape to be seen. Most 
plants were of an intermediate type and types of the same leaf shape 
as the parents were very rare. 

The savoy cabbage embossment was very insignificant, and trans- 
gressions in other characters were not at hand. This fact might partly 
depend on the relatively small number of F.-plants compared with 
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the cross between cabbage and kale. Any chlorophyll variations simi- 
lar to those mentioned in the above were not observed. 

Most F,-plants were intermediate as to habitus. One single plant 
in line 45 was isophene to the kale parent, and a few other had the 
same degree of curling. Some of these plants were dark red violet. 
Not a single plant was obtained which even approximatively resembled 
cabbage or red cabbage; as is mentioned above only 3 plants had a 
power of running to heart corresponding to class 4. On account of 
the absence of transgressions no types were found that habitually 
resembled other cultivated varieties of cabbage. The reason of the 
different behaviour of this cross and the cross between cabbage and 
kale is evidently the different origin of the both parent plants. 

It is at once seen that these segregations resemble very much 
CASTLE’S constant rabbit bastards. The seemingly true-breeding to 
type of these bastards was interpreted by LANG (1910) as being due 
to great factorial differences in one single character. The interpre- 
tation of the relative constancy of the bastard between red cabbage 
and kale is similar. These varieties differ only as to a few phaeno- 
typical characteristics. When each of them is due to several polymeric 
factors the result will be a rather uniform F,.-generation. 


CABBAGE < BRUSSELS SPROUTS. 


The habitus of cabbage (Fig. 9b) and brussels sprouts (Fig. 9c) 
is rather different; nevertheless, these varieties differ only in a few 
characteristics, viz. the height of the stem, the leaf shape and the 
development of the heads. The leaf shape of these varieties is for the 
rest rather similar. The leaf stalks, however, are longer in brussels 
sprouts than in cabbage, and the point of the leaves is more obtuse. 

F, was rather uniform, which was to be expected as both parent 
lines were relatively constant. As to habitus it resembled the brussels 
sprouts to a very high degree (Fig. 13) and had also well developed 
heads in the leaf axils. At the top of the stem a large, rather.compact 
head was found with a power of running to heart corresponding with 
at least class 4, or perhaps intermediate between classes 4 and 5. The 
leaf shape was intermediate, as the leaf stalks were shorter and the 
blades broader than in brussels sprouts. No synthesis of curling of 
the leaves was found. The middle vein of the leaves was light red 


as in the parents. 
A relatively small variation was found in F., at least when com- 
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pared with the cross cabbage X kale. The leaf shape in most of the 
plants showed a more or less distinct trace of the brussels sprouts. 
However, plants were also obtained with typical cabbage or brussels 
sprouts leaves. The power of developing heads in the leaf axils showed 
a continuous variation. In some plants these heads were as well 
developed as in brussels sprouts; in other the buds were of the 
ordinary shape, which was also the case in cabbage. Most F.-plants 
showed, for the rest, a more or less pronounced tendency of developing 
these heads, although they often were rather poorly developed. These 
types might be regarded as intermediates. A determination of the 

















Photo K. B. Kristofferson. 


Fig. 18. F,-plants of the cross Red Cabbage x Kale. 


variation was not made, but I had the impression that the segregation 
was not a monohybrid one. The factorial difference between the 
parents as to this character, however, may be rather small. The height 
of the plants showed a continuous variation between the parents, 
without any transgression. The only transgression observed was the 
embossment of the leaves. Plants were obtained that resembled savoy 
cabbage to a certain degree as regards this character. The emboss- 
ment, however, was by no means so pronounced as in the case of the 
cross between cabbage and kale. The curling of the leaves was the 
same as in the parent lines. Consequently, F, did not show any 
synthesis of curling. 

The power of running to heart at the top of the stem showed 
also a continuous variation, as demonstrated in table 14. Most F.- 

Hereditas V. 22 
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plants belonged to the middle class 4. The variation attained the 
parents although the number of individuals was rather small, but any 
transgressions were not at hand; no plants with a power of running 
to heart belonging in class 1 were obtained. The difference as regards 
this character in the parents is evidently due to several factors, but the 
number of factors cannot be very great. 


TABLE 14. The variation in the power of running to heart in F; 
of the cross Cabbage X Brussels Sprouts. 



































| Power of running to heart 

Field = 
number | | 

Jae 3 4 5 6 

3 
51 _— | 1 6 108 38 2 | 

52 — | 1 a 102 40 12 

53 “= 11 | 105 | 36 4 

| Totel| — | 3 | 2 315 | 114 | 18 


The shape of the heads varied rather much. Plants were obtained, 
which had heads of the globular type of the »Amager» cabbage. 
Other heads were flat or more or less pointed; veritable conical 
cabbage types were also obtained. 

The power of developing heads in the top of the stem and in the 
leaf axils could be combined. Types were thus obtained that 
showed typical cabbage habitus combined with small heads in the leaf 
axils. Any correlation between the leaf shape of the brussels sprouts 
and the power of developing heads in the leaf axils was not at hand, 
so far as I could judge. 

As regards the colour of the middle vein of the leaves it should 
be mentioned that all F.-plants were of the same light red colour as 
the both parent lines and F;. Any synthesis of dark red violet or any 
occurrence of green middle vein was not observed. The modification 
of the colour was the same as in the parent lines. The light red colour 
consequently was due to the same factor in both parent lines. 

As is stated in the above the variation of the F.-generation was 
intermediate as to habitus and all varietal characteristics, without any 
noteworthy transgressions. On account of this variation it seems most 
probable that the factorial differences between the parents are rather 
insignificant. It is at least to be assumed that they are much smaller 
than between cabbage and kale. 











CONTRIBUTIONS TO THE GENETICS OF BRASSICA OLERACEA 339 





RED CABBAGE < BRUSSELS SPROUTS. 
In the crossing between red cabbage (Fig. 9a) and brussels 
sprouts (Fig. 9c) the same lines were used as are described in the 
above (pag. 302—03). The behaviour of this cross resembled that of the 


























. Photo K. B. Kristofferson. 
Fig. 19. F,-plants of the cross Kale x Brussels Sprouts. 


foregoing in a very high degree, and it will therefore be treated in just 
a few words. 

F, was intermediate on the whole, and resembled the foregoing 
bastard (Fig. 16a) with the exception of the colour characters. The 
leaf and the middle vein were of the same dark red violet nuance as 
in red cabbage. Thus, this variety shows also in this cross a very 
perfect dominance as regards colour. 

The characteristic dark red colour on the whole blade showed a 
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monohybrid segregation in F., as is to be seen in table 15. The obser- 
ved ratio is 3,03: 0,97 and D/Mx becomes 0,32. The agreement of the 
theoretical and the observed ratios is thus good. The dark red violet 
and the green types were as a rule easily distinguished, a few transi- 
tions, however, were noted as was also the case in the cross cabbage 
xX red cabbage. The segregation is also here due to the presence of 
the factor D for dark red violet colour in the red cabbage. Unfortuna- 
tely, the colour of the middle vein of the plants with green leaf was not 
examined in this cross. 


TABLE 15. The segregation of the colour of the leaves in F, of the 
cross Red Cabbage X Brussels Sprouts. 





























| 
| Field number | 54 55 Total | Obs. Theoret. | —— D/Mx 
| | | error 
| | | | | 
Vaolet.....::...| 428 | 421 | 249 | Bjos 3 —vn — 
Green ......... | 42} 45 | 87 | Oj 7 1 | : , 


As regards other characters F, showed a segregation similar to 
that of the foregoing. The variation of the running to heart at the 
top of the stem is set forth in table 16. Neither in this case were any 
transgressions at hand as to this character; plants belonging to class 
1 were not obtained. This F.-generation differed, however, as to the 
shape of the heads. Pointed heads and consequently conical cabbage 
types wanted completely; all heads were more or less rounded. 


TABLE 16. The variation of the power of running to heart in F, 
of the cross Red Cabbage X Brussels Sprouts. 


























Power of running to heart 
Field 
number 

} 1 | 2 3 4 | 5 | 6 
| | | 
! : : | ! 
54 | om : | a 106 | 17 4 | 
55 = 5 26 1322 | 10 | 2 | 
Total | — 7 53 | 238 | 27 | 6 | 





Any transgressions were not obtained in this F,-generation. The 
savoy cabbage embossment was less developed in this cross than in 
the foregoing. For the rest, the variation as regards the habitus of 
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the plants was mainly intermediate, with a more or less pronounced 
vestige of brussels sprouts. Types more or less similar to the parents 
were also obtained, although the number of F,-plants was rather small. 
These facts indicate that the factorial differences between the parent 
lines are rather small. 


RED CABBAGE < BROCCOLI. 


The habitus of the bastard between red cabbage and _ broccoli 
was intermediate on the whole, although the trace of broccoli was 
rather distinct (Fig. 15a). The leaves (Fig. 16d), however, were 
much shorter and relatively broader than in broccoli. The blade did 
not descend on the leaf stalk, and the curling of the leaf margin was 

















Photo K. B. Kristofferson. 
Fig. 20. F,-plants of the cross Cabbage x Broccoli. 


much less distinct. Any developing of heads of cauliflower type was 
not at hand, although the F,-plants were very well developed. On the 
contrary, the bastard showed a tendency of running to heart at the 
top of the stem resembling in this respect the bastard between cabbage 
and kale. The whole bastard plant was of the same dark red colour 
as the red cabbage. 

A very remarkable segregation as to all characters was obtained 
in F, (Fig. 21). Thus, the dark red colouration of the plants showed 
also in this cross a monohybrid segregation. As is demonstrated in 
table 17, the agreement between the observed and the theoretical ratios 
is rather good. The observed ratio is 3,06 : 0,94 and D/Mx = 0.57. 

An examination of the colour of the middle vein of the plants 
with green blade was only made at one occasion, viz. at the beginning 
of autumn. In a total of 56 plants of this type the middle vein 
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was found to be green in 34 plants, and violet in different shades in 22. 
This ratio is however, quite insignificant as the examination by an 
inadvertency did not become repeated later in autumn. 


TABLE 17. The segregation of the total dark red violet colour in F, 
of the cross Red Cabbage X Broccoli. 












































we | 
oe OS ae es Pe eemnvedn 7 
number | | | | deviation | 
| | 
Violet ...... 21 | 31 | 34 | 28 | 29 | 34 | 26 | 203 | mm | ow 7 
Green ...... 9/9] 5 oli| 6|14| 63 | 0,94 | , vo 








Other characteristics showed as usually a continuous variation. 
Thus, the leaf shape (Fig. 24a) varied very much, although mainly 
between that of the parents as regards habitus. Most plants had the 
blade descending on the leaf stalks, but transgressively lobed types 
with leaf stalks longer than those of the parents were also obtained. 
The curling of the leaf margin varied between that of the parents. Any 
transgression, resulting in a curling of kale type, was thus not obtained. 
The height of the plant showed an obvious transgressive variation. 
Plants were obtained that were considerably taller than the parents, 
which both were of equal height. 

The variation of the power of running to heart at the top of the 
stem showed also in this cross a continuous variation, as is to be seen 
in table 18. The broccoli line belonged to class 1 as regards this 
character, and the red cabbage to class 6. The majority of the F,.- 
plants did not belong to the intermediate classes 3 and 4 but to class 
2, and the variation showed therefore a distinct skewness. Thus the 
behaviour of this F,-generation is different from the cross between red 
cabbage and borecole. Another difference is the relatively large per- 
centage of plants with an equal power of running to heart as the 
parents. Nota single plant with the same power of running to heart 
as the parents was obtained in this cross. In the cross red cabbage 
X broccoli, on the contrary, 1,49 % plants with the same power of 
running to heart as the red cabbage (class 6) and 5,20 % as the broccoli 
(class 1) were obtained. That the variation also here is due to several 
factors is the only conclusion to be made. The skew distribution 
might perhaps be due to factors with an inhibiting effect on the 
development of heads; these factors might be present in the broccoli 
parent. 
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TABLE 18. The variation of the power of running to heart in F, 
of the cross Red Cabbage X Broccoli. 








Power of running to heart 




















Field sed et et eA 8 ya 
| number | | | 
1 2 3 | 4 | 5 6 
| 
| | 
7 3 25 8 2 eo: 23 
8 5 22 9 et me 1 | 
9 1 22 7 5 | 1 | — | 
10 1 17 10 =) ee 
11 2 31 3 3 | -_ 1 
12 2 31 5 >| 4 | i 
13 _ 20 | 15 i — 
Total | 14 168 | 57 4 





As is stated in the above, the variation in F, was continuous as 
regards all characters with the exception of the colour. The majority 
of the F.-plants were more or less intermediate as to habitus, although 
a vestige of broccoli was to be seen in most plants. In spite of the 
small number of plants a few plants of perfect red cabbage habitus 
were obtained, although not quite isophene with the parent line. Any 
typical broccoli or cauliflower was not at hand. For the rest, a rather 
large number of new types occurred, which depends on the frequent 
occurrence of transgressions. However, the only new type obtained 
resembling any cultivated variety was cabbage. 

On account of the result of the crosses it will be necessary to 
assume a rather large factorial difference between the parents. The 
same was supposed to be the case as regards the cross between red 
cabbage and kale, and it will therefore be of certain interest to com- 
pare the habitus of the F.-generations of these crosses. The latter was 
very uniform, and F, resembled almost a constant bastard. The 
bastard between red cabbage and broccoli, on the contrary, showed 
an extraordinary large variation and rendered almost the impression 
of a species hybrid as regards the segregation, e. g. when the sterility 
is left out of the question. As a matter of fact, two plants of similar 
appearance were not to be found in this cross. This different beha- 
viour might depend mainly on the segregation of the leaf shape. The 
factorial differences between the parents are in both cases conside- 
rably, but the cross between red cabbage and broccoli results in a 
much larger number of distinct leaf types. 
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CABBAGE BROCCOLI. 


The bastard between cabbage, »Amager» (Fig. 9b) and broccoli 
(Fig. 11) resembled the foregoing bastard as to habitus. It was, 
however, much more vigorous; the heads and the leaves were much 
larger. This may depend on the fact that the leaves of this bastard 
were green, and those of the foregoing were dark red violet. The 


dark colour might have a retarding effect on the assimilation. The . 
light red middle vein colour of the cabbage parent proved to be — 


dominant in F;. 

The variation of the F.-generation resembled — when the colour 
characters are left out of the question — that of the foregoing bastard. 
It seemed, however, to be much more vigorously developed as to the 
vegetative parts (Fig. 20), on an average. Plants were obtained with 
leaves of a very remarkable, transgressive size. The heads of cabbage 
type at the top of the stem were also very large. Their power of 
running to heart was, however, rather poor, this perhaps depending on 
a transgression as to lateness. For the rest, the power of running to 
heart showed also here a continuous variation, as is demonstrated in 
table 19. 


TABLE 19. The variation of the power of running to heart in the 
F,-generation of the cross Cabbage X Broccoli. 








Power of running to heart 



































Field 
number 
1 2 3 4 5 6 
22 — 41 13 4 — — 
23 1 19 36 7 1 poe 
24 1 69 7 12 2 — 
Total 2 129 122 Zo 3 — 


The variation did not reach the cabbage parent, as no plant of 
class 6 was obtained. For the rest, the variation is also here some- 
what skew, although the skewness is smaller than in the foregoing 
cross. Any developing of heads of cauliflower type was neither ob- 
tained in this cross. 

No plants of perfect cauliflower or broccoli type were obtained, 
although several resembled these varieties to a very high degree as 
regards the vegetative parts. Typical cabbage plants were, on the 
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Photo K, B. Kristofferson. 


Fig. 21. F,-plants of the cross Red Cabbage x Broccoli. 

















Photo K. B. Kristofferson. 
Fig. 22. F,-plants of the cross Brussels Sprouts X Broccoli. 


contrary, found, although not of »Amager» type. One of these plants 
was of typical conical cabbage type. For the rest, several distinct 
types were obtained on account of the very frequent transgressions. 
Only plants with light red or green middle vein were obtained in 
F.. The light red colour was modified in the same manner as in the 
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cabbage line. It showed, however, a tendency of modification to green 
that was perhaps still larger than in this line. Any synthesis of dark 
red middle vein or leaf was thus not at hand. The segregation was 
monohybrid, as is shown in table 20. 563 F.-plants were examined, 
and 429 were found to have a light red middle vein and 134 a green. 
The observed ratio, 3,05 : 0,95 corresponds very well with the theoretical; 
D/M, 0,6. The light red colour of the middle vein in cabbage is 
thus proved to be due to one single factor, B. 


TABLE 20. The segregation of the light red colour of the middle vein 
in F, of the cross Cabbage X Broccoli. 















































a | , 

“ne 22 | 93 | 24 | 66 | 67 | 69 | 71 | Total| Observ. | St@ndard itn | 
number error 
Light red | 41 | 48 | 122; 39 | 65 | 81 | 38 | 429 | 3,05 — — 
Green ...... | 15 | 18 | 39] 12 | 12 | 21 | 17 134 | 0,95 ‘ ; 








As is to be seen, the factor differences between the parents must 
be rather large, just as was the case in the cross between red cabbage 
and broccoli. 

It is to be regretted that it was impossible to examine the be- 
haviour of the cauliflower-head in the cross with this broccoli line. 
As is pointed out in the above, this variety is very late and did not 
develop any heads neither in 1920, nor in 1922 on account of too late 
sowing and unsuitable climatical conditions during these years. Accor- 
ding to the investigations of LUND and KJAERSKOU (1885) it seems 
probable that the cauliflower type shows an imperfect dominance or 
prevalence in F,. Not the least vestige of this head type, however, was to 
be seen, neither in F,; nor in any F,-plant. A contributive cause to this 
fact may be the crossing of broccoli, which in itself is very late with 
other varieties also relatively late. 

A relatively large number of F,-plants of different crosses with 
broccoli were stored during winter. Most of them wintered well and 
were planted in the spring. They sprouted, however, directly without 
developing any heads of cauliflower type. The inflorescences of se- 
veral plants were slightly deformed as is the rule in cauliflower, but 
the differences were too unclear for a counting up of the variation. 


BRUSSELS SPROUTS X KALE. 


The bastard (Fig. 14b) between brussels sprouts (Fig. 9c) and 
kale (Fig. 10) resembled the first mentioned variety to some degree 
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Photo K. B. Kristofferson. 


Fig. 23. Leaves of F,-plants. A) Cabbage x Brussels Sprouts. B) Red Cabbage x Kale. 


as regards habitus. The dominance was by no means a complete 
one, even if the curling of the leaves is left out of the question. The 
influence of the kale parent was evident when the different charac- 
teristics were examined. Thus the leaves (Fig. 16c) showed distinct 
traces of the more narrow leaves of this variety. The curling of the 
leaves was intermediate (classes 3—4). Small heads were developed 
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in the leaf axils, although their power of running to heart was very 
poor. The dwarf line of kale was used in these crosses as well as the 
tall one. The bastard was intermediate as regards the plant height 
in both cases. Both bastards were for the rest similar with the excep- 
tion of the curling of the leaves; the leaves of the bastard with the 
dwarf kale were distinctly finer curled. The behaviour of the colour 
characteristics will be treated in the following. 

The F,.-generation showed a very remarkable segregation as to all 
characteristics examined (Fig. 19), and the behaviour of both crosses 
was mainly the same. Thus, the plant height varied in both crosses 
between the parents without showing any noteworthy transgression. 
As to the leaf shape (Fig. 24b), every combination of the dimensions 
of the parents was at hand, and also several types of transgressions, 
for instance as regards the lobation of the leaves, etc. The brussels 
sprouts had a power of running to heart at the top of the stem 
equalling classes 2 and 3; the kale belonged to class 1. The variation 
of F, extended between the parents; any transgression was not at 
hand. 3 or 4 plants with a power of running to heart of class 4 were, 
however, obtained. They might have been mere modifications or 
perhaps spontaneous crossings with cabbage. The embossment of 
savoy cabbage type was very frequently obtained, although it was not 
so pronounced as was the case in the cross between cabbage and kale. 
This fact might probably depend on the larger number of plants in 
this latter cross. The power of developing heads in the leaf axils 
showed also here a continuous variation; most plants showed a more 
or less tendency of forming heads of this type. This character might 
also here be due to several factors. 

The variation of the curling of the leaves is demonstrated in tables 
21 and 22. It is continuous, as usually, and most individuals belong 
to the intermediate classes 3 and 4. There is no distinct difference 
between the both crosses, curiously enough, as the F,-generations 
showed a different degree of curling. The behaviour of these crosses 
is thus of another kind than in the cross between red cabbage and 
brussels sprouts. The probable cause to this fact is hard to find. 

In these crosses a number of plants were obtained showing a 
typical brussels sprouts habitus. Some of these plants were comple- 
tely dark red violet coloured, and it is therefore evident that there is 
no absolute negative correlation’ between the brussels sprouts habitus 
and this colour. These types show thus a similar parallelism as red 
cabbage and cabbage. A few plants of kale habitus were also ob- 
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tained. Neither these nor the plants of brussels sprouts habitus were 
quite isophene with the parents. For the rest, most plants were more 
or less intermediate as regards habitus, but new types due to trans- 
gressions were also obtained. None of these types resembled any cul- 
tivated variety, however. 


TABLE 21. The variation of the curling of the leaves in F, of the 
cross Brussels Sprouts X. Kale, tall. 
































Curling of the leaves 
Field 
number | 
1 | 2 3 4 | 5 | 6 
| 
27 9 33 97 39 | 9 1 
28 aie 24 94 55 13 1 
29 1 34 88 52 | 6 1 
30 2 | 19 90 57 | 14 3 
Total! 12 | 110 | 369 | 203 | 42 6 





TABLE 22. The variation of the curling of the leaves in F, of the 
cross Brussels Sprouts X Kale, dwarf. 








Curling of the leaves 
Field ca 


number 








48 2 33 246 170 41 4 
49 6 32 377 212 18 3 
3 = 
1 ii 











50 40 | 251 | 221 28 
Total 874 | 603 87 
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The segregation of the colour characters resembled very much 
that found in the cross between cabbage and kale. The middle vein 
of the brussels sprouts line was light red and that of the kale lines 
green. The middle vein of the bastard was dark red violet, and the 
colour extended over the larger part of the leaf. Also in this bastard 
the colour was by no means so dark as in red cabbage; especially the 
younger leaves and the marginal part of the older were much lighter 
than this variety. 

Types were also obtained in this F.-generation with dark red 
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violet, light red or green middle vein. Further, plants occurred with 
the whole leaf totally dark red violet of the same nuance as in red 
cabbage. Between this type and that exhibiting green blade with the 
dark red colour limited to the middle vein every transition was found. 


TABLE 23. The segregation of the colour of the middle vein in F, 
of the cross Brussels Sprouts X Kale, tall. 



































: l | 
Het number 27 | 28 | 29 | 30 | 38 Total | Observ. | Theoret. | D/Mx 
| | 
l ] l 
Dark violet... | 126 | 110 | 89 | 86 | 119 | 530 9,34 9+ 0,263 | + 1,25 
Light red ...| 29; 26) 32 | 36 34 | 157 | 9 2,77 3+0,207 | —1,11 
Green ......... 28| 48/ 54 | 50 | 41 | 221 | 30 | 440,230 | +3,87 





The segregation of the colour of the middle vein is presented in 
tables 23 and 24. The deficiency of the light red type as regards a 
possible 12:3:4 ratio is much smaller in the cross with tall kale 
(table 23) than in the cross between cabbage and kale. If the varia- 
tion is calculated according to the 9:7 ratio, the light red and the 
green consequently brought together into one group, the observed and 
the theoretical ratios will be found to correspond fairly well. The 
number of the dark red violet is, however, somewhat too great; 
D/Mx = 1,25. Thus the dark red colour of the middle vein is also here 
found to be due to two factors, A and C. 


TABLE 24. The colour segregations in F, of the cross between 
Brussels Sprouts and Kale, dwarf. 




















-~ jl ois i 

| Field number | 48 49 | 50 | Total | Observ. | Theoret. D/Mx 

| | | 

| | | | | 

| Dark violet...) 197 | 265 99 561 | 5,66 9 + 0,199 16,78 
Light red...... | 159 | 159 | 228 546 5,51 3 + 0,157 15,99 
Green............| 154. | 169 | 155 478 | 4,83 | 4+0,174 5,52 


The segregation in F, of the cross between brussels sprouts and 
dwarf kale was quite different from that of the foregoing crosses (see 
table 24). It is true, the types obtained are the same but the ratios 
are of another nature. The number of the dark red violet plants 
was much too small; the deviation is not less than 16,7s its standard 
error. The light red type, on the contrary, was obtained in a very 
considerable excess. The value of D/Mx = 15,99 is also here very high. 
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Photo K. B. Kristofferson. 
Fig. 24. Leaves of F,-plants. A) Red Cabbage x Broccoli. B) Kale x Brussels Sprouts. 
C) Brussels Sprouts x Broccoli. 
Plants of the green type were also in too large an excess, D/Mix = 5,52, 
to agree with a 12: 3:4 ratio. The same has been the case with other 
a segregations of this type, for instance, cabbage X kale. 
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This differing segregation is probably due to the fact that a segrega- 
tion already had taken place in F,, although overlooked. The bastard 
plants of the isolation from which this F,-generation descended were of 
different genetical constitution, and the segregation in F, is the result of 
crosses between these plants. It is possible, however, that the defi- 
ciency of the dark red violet types depends on another cause, viz. 
on a modification of this colour to light red, although this does not 
seem very probable. These types were, as a fact, rather difficult to 
distinguish in the cross. 

An attempt was made to ascertain the number of plants with the 
whole blade dark red violet in one of these crosses, viz. brussels sprouts 
X tall kale. Only plants with a colour as dark as in red cabbage 
were included in this group. The percentage of this type among those 
with dark red violet middle vein varied somewhat in the different F,- 
lines. The average was 18,7 %, that is, about */, of the total. It is 
therefore possible that the segregation of this character is due to one 
single factor. In the heterozygote stage it has an intermediate effect, 
which causes the transitions between green and totally dark red violet. 
The factor for dark red violet colour in red cabbage must be another; 
this one shows a complete dominance, as is pointed out in the above. 
Unfortunately, any examination of the plants with quite green blade 
as control was not made. 


TABLE 25. The number of totally dark red violet plants in F, of the 
cross Brussels Sprouts X Kale, tall. 








Field number ma 28 29 30 38 Total 





Number of dark dt 


























violet plants ......... 30 18 18 14 19 99 
% of dark red violet 
NG tics] Be 1 Me 20,2 16,3 16,0 18,7 


The crosses between kale and brussels sprouts showed in F, a 
parellel behaviour to the cross between kale and cabbage. Apart from 
the special cabbage characters in the latter case both crosses behave 
much in the same way. The number of transgressions in the former, 
however, was much smaller, which may depend on the smaller number 
of F.-plants in this cross. Another difference is the larger number 
of plants of the same type as the parental varieties in the cross brussels 
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sprouts X kale. However, the factorial differences between the brus- 
sels sprouts and kale might probably be almost as large as between 
cabbage and kale. 


BRUSSELS SPROUTS X BROCCOLI. 


The bastard (Fig. 15 b) between brussels sprouts (Fig. 9c) and 
broccoli (Fig. 11) was intermediate on the whole. The leaves were 
longer than those of the brussels sprouts, but they had the characteri- 
stical lobation of this variety; although the younger leaves showed a 
more or less pronounced tendency of the blade to descend on the leaf 
stalk. Any developing of heads of cabbage or cauliflower type was not 
at hand. The axillary heads of brussels sprouts type showed also in 
this cross a rather poor power of running to heart. The light red 
middle vein of the brussels sprouts proved also here to be dominant. 

Only types with light red or green middle vein were obtained in 
F,. Any synthesis of dark red colour was no more at hand than in 
the cross between cabbage and broccoli. The light red colour showed 
also here a monohybrid segregation. The correspondence between the 
observed and the theoretical ratios is good; D/Mx = 0,99, as is seen in 
table 26. Thus, the colour segregation in this cross is also due to 
the light red factor, B. 


TABLE 26. The segregation of the light red colour of the middle vein 
in F, of the cross Brussels Sprouts X Broccoli. 























- 3 — 
Field number | 77 | 78 80 | 81 Total | Observ. ~_ D/Mx 
| | | error | 
| ia pa em oy | | | 
Light red......; 44 | 58 | 39 | 35 176 2,89 | iii | iat 
Green ......... 11 30 | 11 | 16 68 1,11 , ie 


As regards varietal characteristics F, showed obvious segregation. 
The leaf shape varied between the parental types without reaching 
their limits, and the majority were of about the same shape as in F;. 
The lobation of the leaves, the tendency of the blade to descend on 
the leaf stalk, etc. were also more or less intermediate. A greater 
or smaller tendency of running to heart in the leaf axils was at hand 
in most plants, but heads developed to the same degree as in the 
brussels sprouts were not obtained. Any transgressions as regards 
these characteristics were of course much less at hand. 

Not a single plant of the same appearance as cauliflower or brus- 
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sels sprouts was obtained. The F,-plants were all of more or less 
intermediate habitus, which might depend on the rather small number 
of individuals in F,. For the rest, this F.-generation resembled very 
much that of the cross cabbage X broccoli, and the factor differences 
will also here be relatively large. 


SUMMARY AND DISCUSSION OF THE COLOUR 
SEGREGATIONS. 


The colour characteristics investigated are the colour of the leaf, 
which is dark red violet in red cabbage and green in the other varieties, 
and, further, the colour of the middle vein. This is of the same dark 
red violet colour as the rest of the leaf in red cabbage, light red 
(violet) in cabbage and brussels sprouts, and green in kale and broccoli. 

When the light red vein type was crossed with the green one in 
broccoli the light red colour proved to be dominant in F,. A mono- 
hybrid segregation followed in F,. In the cross cabbage X broccoli 
the following ratio was obtained: 429 light red and 134 green, or 
3,05 : 0,95; D/Mx 0,68. The cross brussels sprouts X broccoli segrega- 
ted in 176 light red and 68 green. The observed ratio thus become 
2,89: 1,11, and D/Mx 0,9. When these both crosses with broccoli 
are summed up the observed ratio becomes 3,001 : 0,999, or about exactly 
the theoretical ratio 3:1. When the light red type of cabbage and 
brussels sprouts were crossed F, became light red as the parents. The 
middle vein of the F,-plants, totalling 474, were all light red, and any 
synthesis of other colours of the middle vein consequently was not 
obtained. The light red colour of the middle vein in cabbage and 
brussels sprouts is thus due to one factor, B. The absence of this 
factor in broccoli results in the green middle vein characteristic of 
this variety. 

The result of the crosses between the light red type and the green 
type in kale became quite different. The middle vein was dark red 
violet in the bastard, and F, showed segregation in dark red violet, 
light red and green. Summing up all F-generations the cross cabbage 
X kale showed the following ratio: 8514 dark red violet, 2200 light 
red and 4396 green. The observed ratio pro 16 is then 9,02 : 2,33 : 4,65, 
and D/Mx resp. + 0,31, — 13,1 and + 11,6. (The small F,-generation 
of 1917 is excluded). The cross between brussels sprouts and kale, 
tall, rendered 530 dark red violet, 154 light red and 221 green. The 
observed ratio pro 16 becomes then 9,34 : 2,77 : 3,89; D/Mx + 1,25, — 1,11 
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and + 3,87. The cross between brussels sprouts and dwarf kale is left 
out of consideration on account of reasons mentioned above. 

It is evident that the occurrence of the dark red violet colour of 
the middle vein in these crosses is due to the co-operation of two 
factors, one in each parent. If the non dark red violet plants, i. e. 
the light red and the green, are summed up, the ratio of dark red 
violet and non dark red violet in the cross cabbage X kale becomes 
9,02 : 6,983; D/Mx 0,31. The cross brussels sprouts X kale showed a 
segregation in the ratio 9,31 dark red violet and 6,66 non dark red violet; 
D/Mx is + 1,25. The number of the dark red violet is thus somewhat 
too large. When both crosses are summed up, which might be allowed 
as both segregations are parallel, 9044 dark red violets and 6974 non 
dark red violet plants are obtained. The observed ratio becomes 
9,03 : 6,97, and D/Mx 0,56. The observed and the theoretical ratios 
thus correspond very well. The dark red violet colour might con- 
sequently be due to the co-operation of two factors, one in each of 
the parents. The factor of the kale, A, has itself no colour effect. The 
question becomes now whether or not the factor of the brussels sprouts 
and the cabbage is identical with the light red factor, B. 

As is pointed out in the above a much too small number of plants 
of the light red type was obtained in F,, as well as a proportional 
excess of the green type. This fact might depend on a tendency of 
the light red colour to become modified to green, as is emphasized in 
the above. If modification was the cause to the deficiency of the light 
red type such a deficiency should also be found in the crosses between 
broccoli and cabbage or brussels sprouts. This is by no means the 
case. On the contrary, the agreement of the observed and the theore- 
tical ratios in these crosses are excellent, and it is therefore less pro- 
bable that this deficiency is caused by modification. This fact already 
indicates that it is not the light red factor B but another factor in 
cabbage and brussels sprouts, viz. C, which in co-operation with 
factor A causes the dark red violet colour in kale. Factor C itself can 
no more than factor A give cause to any colour. Other facts are at 
hand that suggest the correctness of this latter assumption about the 
factors of the colour of the middle vein, as will be seen from the 
following. 

; If this assumption on the factorial scheme of the colour segrega- 
tions is correct the ratio of the light red and the green types should 
be 3:1. This is still less the case than the 3: 4 ratio; the deficiency of 
the light red type will become still larger on the basis of the 3: 1 
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ratio. The deviation from the calculated 3:1 ratio is probably due to 
coupling between the light red factor B and one of the factors A or C. 

In the crosses with red cabbage a complete dominance of the dark 
red violet colour was at hand, as it would seem. The segregation in 
F, was monohybrid as to the colouration. The crosses with kale 
showed segregation in 1512 plants with dark red violet and in 453 with 
green leaves. The observed ratio is 3,03 : 0,92, and D/M, = 2,05. The 
number of dark red violet plants was thus too high. The probable 
cause of this deviation from the theoretical ratio might be a selection 
in planting the material, as is discussed in the above (pag. 332). In 
the segregation in the cross with cabbage, 227 became dark red violet: 
73 green; thus, the observed ratio 3,03 : 0,97, with D/Mx = 0,30. The 
cross with brussels sprouts rendered 249 dark red violet and 87 green; 
or, pro 4, the ratio 3,03 : 0,97; D/Mx == 0,32. In the cross with broccoli 
the following ratio was obtained: 203 dark red violet and 63 green. 
The ratio pro 4 becomes 3,06 : 0,91, and D/Mx 0,57. The correspon- 
dence between the observed and the theoretical numbers is good in 
these crosses. The total dark red colouration of the red cabbage is 
thus due to one single factor, D. 

The interrelation of this factor D and the factors for the colour 
of the middle vein might now be taken into consideration. The assump- 
tion is easily made that the effect of the factor D is a mere extension 
over the whole leaf surface of the dark red violet colour caused by 
the factors A and C. In this case, however, one or several of the 
crosses would show a 9:7 segregation with regard to the total coloura- 
tion of the leaf. A segregation of this type, however, has not been 
found; they are ‘all decidedly monohybrid. 

The colour of the middle vein of plants with green leaves was green 
in all F.-plants of the cross red cabbage X kale. The dark red violet 
and the green plants were very easily distinguished in this cross. In 
the cross between red cabbage and broccoli, on the contrary, the 
colour of the middle vein showed segregation in violet and green. A 
calculation made in summer gave 22 violet and 34 green. By an 
awkward lapsus the examination of the colour of the middle vein was 
not repeated in autumn, neither in this nor- in the following 
crosses, and therefore this ratio is of very little value. The colour of 
the middle vein in the cross with cabbage was violet in different 
shades in most of the plants with green blade. Some plants, however, 
were noted down as having green middle vein when examined in the 
summer. The cross with brussels sprouts showed the same behaviour 
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as regards the colour of the middle vein. The distinguishing of the 
total dark red violet plants from the plants with green leaves was not 
so easily made as in the cross with kale. A few transitions between 
these types were present. The reason to this fact will be treated below. 
These segregations indicate the presence of the factor A in red cabbage 
besides the factor D; otherwise the occurrence of the violet middle vein 
in the crosses becomes inexplicable. The occurrence of the green 
middle vein in the crosses with cabbage and brussels sprouts indicates 
the absence of the light red factor B in red cabbage. 

As is stated in the above the blade of the bastard between kale 
and cabbage or brussels sprouts was dark red violet although not so 
dark as in the first named variety. The variation was continuous as 
to this characteristic. Most plants had a darker or lighter trace of 
violet, and a rather large number of plants were as dark coloured 
as the red cabbage. The number of these plants was only calculated 
in the cross with tall kale. 99 plants of this type were obtained among 
a total of 530. The observed ratios pro 4 is 3,26 intermediates and 
green and 0,7 totally dark red violet. D/Mx is 3,74 and the agreement 
between the theoretical and the observed ratios consequently is rather 
poor. This deviation, however, might depend on mere errors in 
classifying on account of the continuous variation. It is therefore very 
probable that this extension of the dark red violet colour is due to one 
single factor, E. 

This factor E might give cause to the difficulties in distinguishing 
the total dark red violet from the green plants in the crosses of red 
cabbage with cabbage, brussels sprouts and broccoli. It is possible 
that the factor E is present in the latter three varieties. Its influence 
on the ratios of types with totally dark red violet and green leaves 
will, however, be rather insignificant. In the cross between red cabbage 
and cabbage the ratio becomes 3,14: 0,86 instead of 3: 1. 

The genetical formulae of the -varieties used in these crossing 
experiments will then be: 


Cabbage: ddaaBBCCEE, 

Red Cabbage: DDAAbbccee, 

Brussels Sprouts: ddaaBBCCEE, 
Kale: ddAAbbccee, 

Broccoli: ddaabbCCEE. 


The theoretical segregations of the colour of the middle vein are 
presented in table 27, with exception of those of the factor E. The 

















358 KARL B. KRISTOFFERSON 





TABLE 27. The theoretical segregation of the colour characteristics. 








Green blade 





Totaly dark 
red violet | Dark violet} Light red | Green 
middle vein | middle vein | middle vein 

















Red Cabbage < Cabbage | 192 36 | 28 light red + green 
» X Broccoli | 48 9 | — | 7 
»  Kale...... 3 — | = | 1 
Cabbage X Kale ............ | = 9 | 7 light red + green 
» Broccoli ...... — — | 3 | 1 


segregations in the crosses with brussels sprouts are identical with 
those of cabbage and therefore excluded. This factorial scheme, 
however, is of a mere preliminary nature, mainly on account of the fact 
that the colour of the middle vein in the crosses with red cabbage have 
not become satisfactorily examined. Further, I have not been able to 
examine the combination kale X broccoli on account of the fact that 
the F,-generation has been lost. This cross, however, was repeated 
last summer. As I have a large number of seeds left of the different 
F,-generations it is my intention to raise new F,-generations of the 
crosses with red cabbage when seeds of the cross broccoli X kale have 
been obtained. 


a 


THE RELATIONSHIP OF THE CULTIVATED VARIETIES 
OF BRASSICA OLERACEA. 


The word relationship is used in several meanings. Colloquially 
used the term generally means consanguinity; one individual is a 
descendant of another, or two individuals descend from the same 
parents. In systematics the term relationship is used in a similar 
meaning. Two forms are related if one form is phylogenetically 
developed from the other, or if both descend from the same original 
form. The common descent is inferred from similarity as regards 
essential characteristics. This kind of relationship is thus only a mere 
phaenotypical similarity as to certain characteristics; it is, however, 
supposed to show a similarity as regards the genotypes. I am under 
the impression that such a parallelism between the phaenotype and 
the genotype is very common, and that it perhaps is a rule of rather 
general application. This fact, however, has been proved in but few 
cases, and it is very often impossible to verify its correctness. However, 
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a conclusion of the relationship of two forms by means of a mere 
comparison of the phaenotypical characteristics will always be very 
uncertain. Some actual examples on this subject are set forth in 
HERIBERT-NILSSON’S extensive work on Salix (1918). For instance, 
one plant of the cross (Salix repens X viminalis) X repens by an exa- 
mination of its morphological characteristics would be interpreted as 
a hybrid with S. alba or S. babylonica. These species, however, 
can not be crossed with the parents of the hybrid mentioned. 
Antirrhinum rhinantoides in the cross A. glutinosum & majus recorded 
by Lortsy (1916) might also be mentioned. To deduce this form from 
the parent species is not only impossible but its characteristics are 
much more in correspondence with quite another genus, viz. 
Rhinanthus. In these illustrative examples it is evidently impossible 
to trace the descent through even two generations by means of an 
examination of the morphological characteristics. To deduce the 
descent as regards long phylogenetical series will of course be still 
more speculative. 

A third type of relationship would be characterized by a simila- 
rity of the genotypes. The more factors in common the more related 
the forms. If two forms have more factors in common than they 
have with a third form they will be more related among themselves 
than with the third one. The determination of this form of rela- 
tionship is done by means of crossings. Whether or not a similarity 
as regards the genotypes gives a reliable information of the phylogeny 
of two forms is not easily decided. Our knowledge of the nature and 
origin of the genes is still practically none at all. The crossings 
between varieties of one and the same species will often result in large 
differences as to the genotypes of the descendants, and similar geno- 
types will often arise from crossings between different original forms. 
Whether or not the case will be the same as regards species is difficult 
to decide, as the sterility of the species hybrids as a rule prevents an 
investigation of this subject. 

In order to point out the relationship of the cultivated varieties of 
Brassica oleracea — relationship here meant to imply the similarity of 
the genotypes — it will be appropriate to recapitulate the most impor- 
tant data obtained. The segregation of the colours are left out of the 
consideration as they are insignificant as varietal characteristics. The 
cross red cabbage X cabbage forms an exception; the dark red violet 
colour is a varietal characteristic of red cabbage. 

Cabbage X Red Cabbage. These varieties are mainly distinguished 
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by the dark red violet colour of the red cabbage. This characteristic 
proved to be dominant in F, and showed a monohybrid segregation in 
F,. The varietal difference between these varieties is thus due to one 
single factor. Red cabbage might therefore be considered as a sub- 
variety of cabbage, or, more correct from a genetical point of view, 
cabbage and red cabbage are both sub-varieties of the variety capitata. 

Cabbage X Brussels Sprouts. The  phaneotypical differences 
between these varieties are rather remarkable, especially as regards 
habitus. It depends, however, mainly on the different location of the 


head formation and on the length of the stem. The bastard is about 


intermediate, although its habitus resembled that of the brussels 
sprouts more than cabbage. The segregation in F, was not much 
complicated when compared with most of the other crossings. The 
transgressions especially were very unimportant. All varietal charac- 
teristics, however, were due to several factors. The fact may especially 
be emphasized that the development of heads in the leaf axils and at 
the top of the stem were due to different factors, and that these cha- 
racteristics could be combined. The factorial differences beween these 
sorts as to the varietal characteristics seem, however, to be so impor- 
tant that the claims on a variety gemmifera as distinguished from the 
variety capitata are well-grounded. These varieties are, however, 
closely related. 

Red Cabbage X Brussels Sprouts. The results of this cross are 
very similar to those obtained in the foregoing cross, and they confirm 
further the conclusions mentioned above. 

Cabbage X Kale. Also these varieties are rather different as to 
their habitus. The number of. morphological characteristics making 
up the differences, however, is rather small; it is mainly the leaf shape, 
the curling of the leaves, and the power of running to heart that cause 
the different habitus of these varieties. The F,-generation was: inter- 
mediate, on the whole, although the habitus of the kale showed a 
certain prevalence. The segregation in F, was very pronounced — 
although most individuals were more or less intermediate — showing 
a great similarity with a species hybrid segregation, apart from the 
question of sterility. Sterility was not observed, neither in this nor in 
the other crosses. Transgressions were very common, and the percen- 
tage of types of the same habitus as cabbage and kale was very small. 
The factorial differences between the parental varieties might therefore 
be regarded as rather considerable on account of the large segrega- 
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tion in F,. The relationship between the varieties capitata and gem- 
mifera might therefore be considered rather slight. 

Red Cabbage X Kale. The behaviour of this cross was on the 
whole the same as that of the foregoing. The variation obtained in 
the F,-generation, however, was so small that it almost gave the im- 
pression of being a constant, intermediate bastard. This relatively 
constancy was evidently due to large differences in the factorial basis 
in each of the small number of varietal characteristics. The cause 
of the almost complete absence of extreme types might be the relati- 
vely small number of plants in F,. The results of this cross confirm 
still more the assumption that var. capitata and var. acephala are well 
distinguished and rather remotely related with each other. 

Cabbage X Broccoli. The very different appearance as regards 
the habitus of these varieties depends on a different development of 
several morphological characteristics. The attention should first be 
turned to the pecularily metamorphosed inflorescence in broccoli not 
present in cabbage. Also as regards other characteristics large diffe- 
rences are found. The leaf shape, for instance, is quite another in 
broccoli than in cabbage, the lobation and the curling of the leaves, 
the colour of the middle vein, and the height of the stem are different, 
etc. The F,-generation was intermediate as to habitus and the diffe- 
rent characteristics, and F, showed a very marked segregation. As a 
fact, two plants with identical habitus were hardly obtained. The 
transgressions were very numerous as to the separate characteristics; 
this was especially the case as regards the size of the heads and the 
leaves. Plants of a very different habitus, however, were not obtained, 
probably on account of the rather small number of F,-plants. It was 
not possible to investigate the genetics of the cauliflower head; the 
broccoli parent was too late for developing heads in the cold summer 
in 1922. The marked segregation in this F,-generation indicates rela- 
tively large differences between the genotypes of cabbage and broccoli. 
These varieties must therefore be assumed to be very well founded 
and only to a small degree related with each other. 

Red Cabbage X Broccoli. The differences between this cross 
and the foregoing lie mainly in the fact that the F.-generation was 
found to be devoid of the prominent transgressions in the size of the 
leaves and the heads. Plants were further obtained that were of red 
cabbage type, although not quite identical with the red cabbage line. 
This cross also made the impression of being a species crossing; it 
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further emphasized the rather slight relationship of the varieties 
capitata and botrytis. 

Brussels Sprouts X Kale. The habitus of these varieties is perhaps 
not quite so different as in the case of the habitus of cabbage and kale, 
which may depend on the fact that the stems are higher in brussels 
sprouts, and that heads at the top of the stem are absent. The mor- 
phological characteristics that show a different development in these 
varieties are the leaf shape, the lobation and the curling of the leaves, 
and the development of heads in the leaf axils. The bastard resembled 
the brussels sprouts to a certain degree, although the leaves were of 
intermediate curling. The variation in F, resembled that of the cross 
cabbage X kale provided that the cabbage characteristics are ex- 
changed for those of brussels sprouts. Any synthesis of cabbage was 
not obtained; in the cross cabbage X kale, on the contrary, brussels 
sprouts were found. Plants of typical brussels sprouts or kale appea- 
rance were obtained in much larger number than the parental varie- 
ties in the cross cabbage X kale. The variation in F,, however, was 
very marked indicating a rather distant relationship between the varie- 
ties gemmifera and acephala. The differences as to the habitus of 
the whole of the F,-generation, as well as the large number of plants 
of the same type as the parental varieties make it probable that the 
relationship between brussels sprouts and kale is not quite so distant 
as that between cabbage and kale. These facts confirm, further, the 
correctness of the assumption of the varieties capitata and gemmifera 
as well distinguished varieties. 

Brussels Sprouts X Broccoli. The differences as to the habitus 
of these bastards were of about the same nature as between cabbage 
and broccoli, and they were also here due to the same morphological 
characteristics. The bastard was intermediate, and the variation in 
F, — as to the different characteristics and the habitus of the plants 
— was also intermediate; it did not reach the parents. Thus plants 
of the same habitus as the parental varieties were not obtained. The 
number of individuals, however, was rather small. .The segregation might 
indicate a rather large difference as to the genotypes of the parents, 
i. e. a rather distant relationship between the. varieties gemmifera and 
botrytis. It is true, the present investigation deals only with crossings 
involving one of the sub-varieties of the variety botrytis. Broccoli and 
cauliflower are, however, indubitably so near related with each other 
that varietal crossings with only one sub-variety would give about the 
same result as crossings with the other. 
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If the genotypical relationship, i. g. the larger or smaller simila- 
rity as to genotypical constitution, is used as a basis of division in 
Brassica oleracea the following varieties should be distinguished: 


1. var. capitata 
sub-varieties: Cabbage, Red Cabbage. 
2. var. gemmifera, Brussels Sprouts. 
3. var. acephala 
sub-variety: Kale or Borekale. 
4. var. botrytis 
sub-variety: Broccoli. 

Of these varieties capitata and gemmifera are nearer related with 
each other than they are with acephala and botrytis. The interrelation 
between acephala and botrytis is not yet investigated. 

The systematical classification of the cultivated varieties of Bras- 
sica oleracea by means of morphological characteristics is evidently 
identical with a division on the basis of similarities or differences as 
regards the genotypes of the varieties. The differences with regard to 
the morphological characteristics and the differences as regards the 
genotypes are evidently going hand in hand in Brassica oleracea, 


Since the above was written the F,-generation of the cross kale 
X broccoli was raised. The middle vein is dark red violet, a fact 
confirming the correctness of the genetical formulae of the colour of 
the middle vein (pag. 357). As regards other characteristics, for 
instance the leaf shape, the bastard seems to be intermediate; the 
curling of the leaves belongs in class 3—4. As to the habitus it 
resembles the kale more than the broccoli. 

I take great pleasure in acknowledging my indebtedness to Dr. 
N. HERIBERT-NILSSON for his kindness of giving me material of the 
cross cabbage X kale and to Professor HJ. NILSSON and Mr. TORSTEN 
NILSSON-LEISSNER for some of the photographs of the experiments. I 
am also much indebted to Mr. K. G. vON SyDOw, assistant of this insti- 
tute, for invaluable help in the practical work in connection with the 
experiments. 
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SUR LA CALCULATION DE L’ERREUR 
MOYENNE DE LA MOYENNE DANS 
CERTAINES SERIES DE VARIATION 


PAR LARS-GUNNAR ROMELL ET JOSEF OSTLIND 
STOCKHOLM 


(With a summary in English) 





Ll’ présent mémoire se divise en deux parties: dans la premiére, 
écrite par ROMELL, le probleme est énoncé et une solution que 
lon a_ proposée est critiquée; la seconde partie. qui a pour auteur 
OSTLIND signale les voies pour résoudre le probléme posé. 


A. 


Dans un travail récent de génétique, BONNIER (1924) a rencontré 
le probléme suivant. Il se produit dans la progéniture d’un seul et 
méme individu un certain pourcentage d’individus différant des autres. 
Ce pourcentage n’est pas le méme dans les progénitures respectives de 
tous les individus ayant la méme constitution génétique, mais varie 
d’un individu 4 l’autre. Pourtant c’est le pourcentage caractéristique 
pour une constitution génétique définie qui intéresse. La valeur 
cherchée est par conséquent un pourcentage moyen qu'il faut déter- 
miner a l’aide d’une série statistique dont chaque élément est une cul- 
ture individuelle, c. 4 d. la progéniture d’un individu spécial. Outre 
la moyenne de la série, il importe de connaitre aussi une erreur 
moyenne de cette moyenne indiquant le degré d’incertitude avec lequel 
le pourcentage moyen caractérisant la constitution génétique en ques- 
tion est déterminé par ladite moyenne de la série. Chez BONNIER, c’est 
le pourcentage d’»exceptions», c. a d. de femelles matroclines et de 
males patroclines, qui forment l’objet des recherches, mais un pro- 
bléme analogue pourra, sans doute, se présenter dans d’autres ques- 
tions de statistique biologique. 

Nous retiendrons dans tout ce qui suit les désignations suivantes 
qui sont les mémes que chez BONNIER, plus quelques nouvelles, néces- 
saires pour le raisonnement. La série de variation 4 étudier consisfe 
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wie ia ' 
en n éléments 1, 2, 3,........ n. Chacun de ces éléments est une 
couvée comprenant m,, M2, ........ m, individus et provenant d’une 
Gen webres 1, TH, «2.00... n. Les pourcents d’exceptions trouvés dans 
les différentes cultures 1, 2,........ n sont respectivement p,, 
k=n 
Rin tkewkway p,; La moyenne non pesée des p,, donc >. P,,: 2, soit 
k=n k=n k=1 
Po, la moyenne pesée, c. a d. Vi pm: Yim, soit p. Encore 
k=1 k=1 
soient Ep,, Eps, ........ Ep,, les diverses limites auxquelles s’approche- 
raient les valeurs p:, P2,........ p,, Tespectivement si les nombres 


d’individus m, dans les cultures individuelles augmentaient sans fin ’; 
les Ep, sont, autrement dit, les »vrais» pourcentages inconnus caracté- 
ristiques respectivement pour les méres I, II,........ n. La moyenne 
arithmétique de ces différents Ep, de toute la série de n éléments soit 
Ep,,» tandis que Ep,,.) soit la valeur du type, celle de la constitution 
génétique étudiée, c. a d. la valeur de laquelle s’approcherait Ep,,) si 
le nombre n des éléments de la série augmentait sans fin. 

Voici un énoncé du probléme avec ces désignations. Des diverses 


meéres isogénétiques I II III ........ n 
dérivent les couvées 1 2 3......... n 

- ol parmi les “TEE CLS. a eee m,, individus 
ilya Sane pare P, % exceptions. 


Il s’agit de tirer des valeurs empiriques de la série de n éléments 
une valeur représentant, avec un degré défini d’incertitude, la grandeur 


inconnue 


k=n 


Ye, 


k= 1 S . 
—, ou Ep, =! 
n a 





Ep,,.)=lim 


n=co 


im Py 
c. a d. le pourcentage-type, le vrai pourcentage moyen caractérisant la 
constitution génétique dont la série des n méres est prise comme 
échantillon. 

BONNIER traite le probleme de la maniére suivante. D’abord il 
calcule une erreur moyenne €, de chaque p, pour soi: 


1 Le symbole E( ) est la désignation commune pour I|’espérance mathématique 
(voir p. ex. FISHER 1922, p. 102—103). 

















Puis, comme la moyenne pesée de la série est 








k=n 
y mp, 
k=1 
P = k=n 7 
m,. 
k=1 
k=n 
ou en mettant, comme BONNIER, m,= mM, 
k=1 
k=n 
Mm, P,. 
k=1 
Pp aero teen 


donc une somme de n quantités m,p, :m, chacune ayant son erreur 


moyenne 
‘M,P,, m,. 
€ — °“€ a 


m m &k 








il calcule l’erreur moyenne de la moyenne p comme 
VF 
=>— 2p 2 
m ps at 
k=1 


Cette expression pour € va vers zéro, aussi si n est petit 
(méme = 1), si les m, (ou le m,, si n==1) augmentent vers co. Ce 
fait suffit pour montrer que l’on ne peut pas employer cette expression 
comme mesure d’incertitude pour p, si p doit étre employé comme une 
détermination de Ep,,.,, sauf sous la condition que pour toutes les 
différentes méres de la constitution génétique donnée 


Ep,,=lim p, 


my = co 


a la méme valeur, de sorte que l’on a 





Ep, =Ep,=Ep,=.....- Ep, = Ep.) = Ep,..): 


Dans ce cas d’ailleurs la série est du type BERNOUILLI et on pour- 
rait calculer l’erreur moyenne de la moyenne p comme détermination 
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de Ep,.., bien plus simplement en mettant *: 


; 100 — p) 
E,(P) = yee. 


Or, les séries de BONNIER ne sont point du type BERNOUILLI. Si 
elles l’étaient, les erreurs moyennes, calculées selon la méthode ordi- 
naire des différences p,—p ou p,—p,, seraient de méme grandeur que 


les erreurs bernouilliennes ¢,(P) ou En vérité celles-la sont 


E,(P,). 


environ le double de celles-ci (voir tableau 1). 


TABLEAU 1. 


Moyennes et erreurs moyennes de ces moyennes de 


quelques séries de Bonnier, calculées comme indiqué. 



































Moyenne p’, et erreur 
Erreur moyenne | Erreur moyenne } moyenne, aprés exclu- 
Ta- | Moyenne p Moyenne py fens ; sion selon la méthode 
| — s = 2 - . 
bleu) ym p, /2a% P)_| yp, |/ 2@x—P0)? | de Peirce (Czveen 
No —— me -— n(n — 1) 1891, p. 218—219)? 
= €,,(p) | = Eq(P,) 
| . P' oA €(P'o) | &p(P'o) 
| 
1 | 4,10 0,25 | 4,18 0,40 4,18 + 0,40 0,25 
3 15,62 0,37 | 15,90 | 0,75 15,09 + 0,62 0,37 
5 5,74 0,24 | 5,68 0,49 5,09 + 0,8 0,24 
9 5,80 0,33 5,70 | 0,62 5,38 + 0,55 0,32 
10 | 5,51 ~ 0,33 | 5,43 | 0,60 4,73 + 0,37 | 0,32 


J’ai calculé €,.(p,) sans introduire des poids, tout d’abord pour 
m’épargner du travail. On voit que les différences entre les p et les p, 
ne sont pas grandes, et le changement que subiraient les erreurs 


* Il convient de remarquer que méme si Ep, + Ep, + Ep, =+...=F Ep, les 
valeurs calculées d’aprés cette formule sont trés voisines 4 celles obtenues par la 
formule de BONNIER, sous les deux conditions suivantes: 1) que les valeurs m,, dif- 

_ férent peu entre elles; 2) que la valeur Sm, =m est sensiblement grande. (Le 
matériel de BONNIER répond 4 ces conditions.) C’est que dans de tels cas les deux 
formules donnent des résultats 4 peu prés également erronés. 

2 Cette colonne, ow l’exclusion a été poussée 4 la limite permise par le principe 
de PEIRCE, montre que ce ne sont pas seulement des écarts isolés qui causent la 
grandeur surnormale de la dispersion. — En comparant l’effet de l’exclusion selon 
les deux méthodes de PEIRCE et de BONNIER, on verra que la méthode du dernier 
méne 4 des moyennes toujours plus-élevées. La méthode d’exclusion de BONNIER 


travaille dissymmétriquement, en supprimant de préférence des valeurs prés de 0 % 
(ou prés de 100 %). Elle cause par conséquence une erreur systématique, sauf dans 
les cas ott les éléments sont groupés symmétriquement autour de 50 %. 
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moyennes par l’introduction de poids serait insignifiant. C’est que la 
variation des valeurs m, d’un élément a l’autre dans une série n’est 
pas trop grande. Voir en outre Jes déductions d’OsTLIND ci-dessous, 
partie II. 

C’est donc évident que les séries de BONNIER sont du type LEXIs, 
c. Ad. que les Ep, varient d’un élément 4 l’autre dans ses séries. Mais 
alors la fagon de BONNIER de calculer l’erreur moyenne est erronée. 
Mieux dit, on n’a pas le droit d’appliquer cette erreur moyenne comme 
le fait BONNIER, c. 4 d. comme mesure de l’incertitude de la détermina- 
tion par p de Ep, En effet, ’erreur moyenne, calculée selon 
BONNIER, est acceptable comme mesure de Il’incertitude de la détermi- 
nation par p de 
_Ep, + Ep,+.....+Ep, 


(n) n 





Ep 


c. 4d. de la moyenne des »vrais» pourcentages d’exceptions dans la 
série donnée de couvées dérivant des n méres concrétes, I, II, 
eee ee n. Mais cette moyenne Ep,,, n’est en vérité qu'une déter- 
mination du pourcentage-type Ep,.., détermination affectée 4 son 
tour d’une erreur, aussi longtemps que le nombre n des cultures indi- 
viduelles est un nombre fini. Autrement dit, l’erreur moyenne que 
BONNIER calcule lui donne une idée de la certitude avec laquelle il peut 
s’attendre 4 ce qu’une nouvelle série de couvées, dérivant des mémes 
meres 1, Tf, ..... ... n (ou d’une série de n méres ayant respectivement 
exactement les mémes Ep, que les précédentes) lui donne une valeur 
moyenne p’ de pourcent d’exceptions concordant avec la précédente p. 
Mais, en vérité, chez BONNIER, les n méres sont prises comme échantil- 
lons pour représenter une constitution génétique donnée; les pour- 
centages Ep, individuellement caractéristiques pour les n méres n’ont 
pas d’intérét direct, et leur moyenne seulement comme une détermina- 
tion de la valeur Ep,.., qui est la limite de ladite moyenne pour 
n=oo, BONNIER emploie son erreur moyenne comme mesure de 
Vincertitude de la détermination par p, non de Ep,,), mais de Ep,..)- 
Il compare p. ex. les moyennes p de deux séries, chacune représentant 
une constitution génétique différente, pour décider si les pourcentages 
caractéristiques respectivement pour ces deux constitutions sont diffé- 
rents ou non; il les considére comme différents si la différence des 
moyennes p des deux séries est plus grande que 3 fois son erreur 
moyenne, calculée par la formule ordinaire d’une somme partant des 


erreurs moyennes € des moyennes des deux séries. 
Hereditas V. 24 
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TABLEAU 2. Le matériel du tableau 3 de Bonnier (le dernier élément 
exclu) divisé dans lordre des numéros des cultures dans 11, 6 et 3 
groupes respectivement. De chaque groupe la moyenne et lerreur 
moyenne sont calculées conformément @ la méthode de Bonnier, et les 
écarts des p de la moyenne p = 15,60 de tout le matériel sont comparés 


aux erreurs moyennes calculées. 



































Moyenne p et 
Groupe Cultures Ecart 

| oa see ral d | die 
| 1 868—885 19,96 + 1,23 + 4,36 + 3,54 
| 2 892—986 21,30-+1,35 | -+5,70 + 4,21 
| 3 990—1,026 14,43 + 1,28 — 1,17 — 0,91 
4 1,027 —1,048 19,25 4- 1,43 + 3,65 + 2,55 
5 1,049—1,055 12,30 + 1,11 — 3,30 — 2,98 
6 1,056—1,087 13,13 + 1,17 — 2,47 — 2,12 
he : 1,091—1,129 | 14504-1208 | —1,10 | —0,s0 
i 1,130—1,152 14,55 + 1,08 —itps | —Op7 
9 1,153—1,189 11,43 + 0,95 — 4,17 — 4,41 
10 1,190—1,197 | 16,10 + 1,25 + 0,50 + 0,40 
| 1 1,198—1,204 | 14,95 + 1,25 —0,6 | —0,52 
1 868—985 20,50 + 0,94 + 4,90 + 5,22 
oa 986—1,046 17,48 + 1,01 + 1,88 + 1,86 
3 1,047—1,059 13,23 + 0,87 — 2,37 — 2,74 
4 1,060—1,138 15,28 -+- 0,90 — 0,32 — 0,36 
5 1,139—1,190 12,08 + 0,74 — 3,52 — 4,77 
6 1,191—1,204 15,13 + 0,90 — 0,517 — 0,52 
| 1 868—1,046 19,23 + 0,69 + 3,63 + 5,26 
| 2 1,047 — 1,138 14,27 + 0,63 — 1,33 — 2,13 
; 1,139—1,204 13,45 — 0,57 ie | ih 





Indépendamment de tout raisonnement théorique, on peut prati- 





quement controler si erreur moyenne de BONNIER a les qualités qu’il 
en exige. Ona alors 4 déterminer les p et ses erreurs, calculées d’aprés 
BONNIER, pour un nombre de séries de méres différentes mais repré- 
sentant la méme constitution génétique, et 4 comparer ensuite la varia- 
tion dans la série des p obtenue avec les erreurs moyennes calculées. 
J’ai fait cet essai en divisant le tableau 3 de BONNIER (aprés exclusion 
du dernier élément) en 11, 6 et 3 parties. Mon tableau 2 montre le 
résultat. Dans la série de 11 p trois valeurs s’écartent de la moyenne 
p = 15,60 de toute la série de bien plus que 3 fois leur erreur moyenne, 
et dans les deux sens différents. Dans la série de 6 p, deux valeurs 
s’écartent, chacune de son cété, de beaucoup plus que 3 fois l’erreur 


————— 
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moyenne. Enfin dans la série de 3 p deux valeurs, de chaque cété 
une, sont hors des limites correspondantes. 

Or BONNIER exige que la vraie moyenne Ep,,., caractéristique 
pour la constitution génétique qu’il étudie ne différe de la moyenne p 
d’une série, représentant cette constitution, de plus que 3 fois l’erreur 
moyenne € qu'il calcule pour cette moyenne p. BONNIER a donc tort 
dans cette supposition. Nous en avons démontré plus haut les raisons. 

Une erreur moyenne raisonnablement calculée pour le but en 
question doit jouir des propriétés suivantes: 

1. Aussi longtemps que n reste un nombre fini, elle ne doit pas 
s’annuller, quand méme tous les m, vont en croissant vers co, sauf 
dans le cas que tous les Ep, sont identiques. 

2. Elle doit s’annuller, si n et tous les m, croissent sans fin: 

3. Elle doit s’annuller aussi quand n va en croissant vers oo 
méme si les m, restent des nombres finis. Car dans une classe quel- 
conque des Ep, le nombre des éléments devient alors infini quand 
méme chaque m, serait 1 par exemple. Cette classe est donc repré- 
sentée dans le matériel par un nombre infini d’éléments, et le Ep, 
moyen correspondant a la classe entre avec sa juste grandeur dans la 
moyenne. 

II. 

Dans un mémoire de TscHUPROW (1918) on trouve entre autre 
des déductions directement applicables au probléme posé dans la partie 
précédente. Dans l’énoncé suivant de ces déductions, les désignations 
de TsCHUPROW ont été retenues pour faciliter la référence A original. 
Seulement le symbole p, de TSCHUPROW a été échangé contre g, pour 
éviter un confondement avec la désignation p, de BONNIER. Le lecteur 
spécialement intéressé au probléme est renvoyé au mémoire cité s’il 
trouvait l’exposé suivant trop bref. 

TSCHUPROW étudie p. 21/1 la valeur probable de l’erreur moyenne 
de la moyenne dans certaines recherches se basant sur la prise 
d’échantillons. Le type de recherches dont il s’agit est caractérisé 
ainsi: «An s zufalligen Variablen, deren jede ihrem Verteilungsgesetze | 
folgt, werden m Versuchsserien von je k Versuchen vorgenommen. 
Alle Versuche derselben Serie werden an einer und derselben Variablen 
vorgenommen, welche jéweilig durch das Los bestimmt wird; die Wahr- 
scheinlichkeit, dass das Los die Variable 2, treffe, ist gleich g,, wobei 
gi + g2+ 9s... 9,=1 ist’. Die Grdéssen g, bleiben wahrend des 


* Dans original p;, p,, Py, + + «Ps: Voir ci-dessus. 











ions 
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Verlaufs des Experimentes konstant und die einzelnen Versuche inner- 
halb jeder Serie sind von einander unabhangig.» Plus loin (p. 213) i 
l’auteur examine le cas plus général ot «die Versuchszahl fiir die ein- 
zelnen Serien nicht die gleiche ist, sondern k, fiir die erste Serie betragt, 
k, fiir die zweite u. s. w., wobei ki + kz +k, ...k,,=n ist». Cet 
énoncé général s’applique exactement aux recherches de BONNIER. 
Dans son cas le nombre s est oo. Les désignations de TSCHUPROW et 
celles de BONNIER (respectivement celles employées ci-dessus dans la 
partie I) se correspondent ainsi: 


TSCHUPROW BONNIER Partie I q 
m n n 
n m m : 
i eas m,, Mm,... M, m, M,... mM, 1 
Xin Pp Pp 
my, —* EP isc, 
TSCHUPROW désigne les n valeurs empiriques obtenues dans les n 
eounis comitie 2’ ,, Zs, .....5.% ,v’, et il met 
_i, 
“@ n h 
h=1 


Cette grandeur correspond au p de BONNIER qui est 


——e. 
k=1 m 
La grandeur qui doit étre déterminée par les échantillons pris est 

définie chez TSCHUPROW * comme 

m, = 2, 9 fen 

h=1 

Elle peut étre définie dans le cas de ance. en employant essentielle- 
ment ses désignations, comme 


* g, pour p,, cf. la note p. 371. 
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L’expression 4 laquelle parvient TSCHUPROW pour le carré de 
l’erreur moyenne que l’on a & attendre sous les conditions définies est 
: ke+k?+..... a 
E[x,,,—m tt =— 9,4) + a rm af, 
in) 1. n sail n? 


h=1 





Dans cette expression (cf. TSCHUPROW, p. 212) 
td a E(x', ee Ex,)’ 7 Ex,’ — (Ex,)”, 


c. ad. le carré de la dispersion dans la série des valeurs de ]’élément 
numéro h que l’on obtiendrait en y faisant une infinité d’observations. 
La grandeur a* est appelée par TSCHUPROW «die wesentliche Schwank- 
ungskomponente». Elle est 


s 
aaP exe 2 g,(Ex, — m,)’, 
h=1 
c. a d. le carré de la dispersion dans la série de valeurs moyennes des 
éléments que l’on obtiendrait en faisant des recherches trés étendues 
quant au nombre des séries d’observations aussi bien qu’au nombre 
dans chaque série. 
La valeur de BONNIER correspondant 4 E(x,,,—m,)” 





(1m, p, (100 — p,.) 
m? 


ef = 
k=1 


peut étre regardée comme une approximation du premier terme seule- 
ment de l’expression de TscHUPROW. Car comme 29, =—1 il faut que 





. p,, (100 — p,) 
Sigal (TSCHUPROW ) = - 


(BONNIER), 


les deux expressions représentant la valeur moyenne de /,, De 1a 





iv Sp, (100 — p, 
= y 9, (TscHuPROW) = = oa i) (BONNIER) 
h=1 
qui a une valeur trés voisine a celle de 
dm,p, (100 — p, 
Fn ll ‘ (BONNIER), 





m? 


comme les n valeurs m, ne différent pas trop entre elles. 
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On peut donc assez exactement préciser la différence entre l’ex- 
pression de BONNIER pour €* et la correspondante de TSCHUPROW en 
disant que dans celle-la le deuxiéme terme de TSCHUPROW 


fait défaut. Les calculs de BONNIER sont donc justes seulement sous 
la condition quea =0. Si a= 0, la valeur calculée par BONNIER est 
toujours trop petite, comme le terme qui manque a toujours une valeur 
positive. 

Les calculs de ROMELL ci-dessus, partie I, montrent que les erreurs 
moyennes calculées par BONNIER sont décidément fausses. II en suit 
que, dans le matérial de BONNIER, a n’est pas zéro. En comparant 
les erreurs calculées par BONNIER avec celles calculées par ROMELL on 
peut évaluer la grandeur du deuxiéme terme omis a environ 3 fois la 
valeur du seul terme figurant chez BONNIER. 

Pour arriver & une expression juste, remarquons d’abord que Il’on 
peut écrire * 





EV («, = ®,)” Va, — 1) 
, ne 1 Sch 
E(Xq m,) — n(n — 1) + n(n — 1) “ 
ee (WD voce ccs n) sont les valeurs empiriques obtenues (N. B. 


n 
que n ici correspond 4 m= Vim, chez BONNIER). 
k=1 

Comme a n’est pas connu et ne peut guére en général étre calculé 
exactement*, cette formule ne peut évidemment étre employée que 
dans les cas ou le coefficient du a® est zéro, c. a d. si ki =k, 
ee k»==1, chaque série embrassant un essai seulement. 
Cependant si toutes les valeurs ky sont presque pareilles, on peut re- 


1 Cf. les formules de TscHUPROW nos 2 et 4 et celles au bas de la page 212. 


; 
n(n—- ai 





n . 
eer . : ; , 
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valeur zéro dans des recherches du type en question. 

? Dans le cas de BONNIER a” pourrait étre calculé approximativement d’aprés 
la formule: 





m [2(p,—P)*  np(100 — p) 
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garder chaque série de k,, essais comme formant un seul essai. On 
obtient alors la formule 


m 
> ye 2 
EY (a h Xin) 
E(2... —m, f= = 
( (n) 1) m(m — — i) 


La valeur, tirée des valeurs empiriques, de 


View. x )” 


h=1 
~ m(m—1)— 


est par conséquent une valeur approximative du carré de [erreur 
moyenne cherchée. L’approximation a la valeur juste est naturelle- 
ment plus ou moins bonne selon l’étendue des recherches. En tous 
cas, une méthode théoriquement satisfaisante pour calculer l’erreur 
moyenne dans des cas comme ceux qui nous occupent ici est celle 
employée par ROMELL dans le tableau 1 ci-dessus, sous condition que, 
comme chez BONNIER, les nombres m, d’individus dans les différentes 
cultures sont assez pareils. En employant les désignations de BONNIER 
on aura donc la formule suivante pour calculer l’erreur moyenne € ,.(P) 


en question: 
a a 


k=1 


> .(p) = 
€alP) n(n—1)_ 





Quelques constatations de TSCHUPROW sur les propriétés de son 
erreur moyenne théorique sont d’intérét comme critéres de la justesse 
de la méthode acceptée pour le calcul et comme avis pour la pratique, 
dans des cas comme celui de BONNIER: Nous les donnons en francais 
et en employant les désignations de BONNIER, respectivement celles 
employées dans la partie I, en outre le symbole a* défini plus haut. 

1) L’erreur moyenne de la moyenne s’annulle quand le nombre 
n des cultures augmente vers co, quels que soient les nombres m, des 
individus dans les cultures (cf. TscHuPROW, p. 213). 

2) Ladite erreur moyenne ne s’annulle pas aussi longtemps que 
n reste fini quand méme tous les m, vont vers oo; elle s’approche par 
contre de la limite 
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qui n’est pas zéro sinon Ja variation des Ep, est nulle (cf. TScHUPROW, 
p. 213). 

3) Elle atteint son minimum, le nombre n des cultures et le 
nombre total m de la progéniture étant constants, dans le cas ot tous 
les m, sont identiques (cf. TscHUPROW, p. 214). On en peut déduire 
une conséquence pratique: Il est indiqué de tenir les nombres m, des 
individus dans les différentes cultures pareils au possible. 

Signalons encore une conséquence qui sera peutétre utile comme 
avis pour l’exécution pratique des recherches: Si l’on peut sans incon- 
vénient augmenter le nombre des cultures, donc des méres différentes, 
en réduisant en méme temps le nombre d’individus dans chaque cul- 
ture, il est indiqué de le faire, car avec un nombre m donné d’indivi- 
dus dans la progéniture totale l’erreur moyenne de la moyenne (comme 
détermination de la valeur du type) se réduit au fur et A mesure que 
ces m individus se rétribuent sur un grand nombre de méres différen- 
tes. Car, ce nombre m étant constant, le premier terme dans l’expres- 
sion de TSCHUPROW reste constant, tandis que le deuxiéme diminue si 
le nombre de cultures est augmenté. 


Par nos remarques critiques sur la méthode statistique, adoptée par 
BONNIER, nous n’avons voulu exprimer aucune opinion sur la valeur 
de son mémoire pour la science génétique. 


SUMMARY. 


In a recent study dealing with the various percentages of »excep- 
tions» characteristic for XXY-Drosophila-females of different genetical 
constitution, BONNIER (1924) has employed a new method for calcula- 
ting the mean error of the mean in his series. This method may be 
used when it is a question of expressing the uncertainty of the expecta- 
tion that a new series of cultures originating from just the same set of 
mother flies as before would give a mean percentage of exceptions 
agreeing with the first one. But, as is shown in the present paper, 
BONNIER’S mean errors can not be used to express the reliability of the 
mean taken as a determination of the true mean percentage of the 
genetical constitution common to the set of flies investigated. There- 
fore, as BONNIER employs his mean errors, they are decidedly erro- 
neous. The square of BONNIER’S expression of the mean error may be 
regarded as an approximation only of one of the two terms of which 
the square of the accurate theoretical expression of TSCcHUPROW (1918) 
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is composed. In the case of BONNIER’S fruit flies, the value of the 
term not accounted for by him seems to be about three times as great 
as the term included in his expression. 

When, as in BONNIER’S series, the variation to a great extent is 
due to a variation of the »true» percentage (strictly speaking: of the 
quality of producing »exceptions») from one individual to another, all 
having the same genetical constitution, the authors suggest the calcula- 
tion of the mean error of the mean (as an expression for the value 
- characteristic of the given constitution, not of the given set of flies!) 
in the ordinary way, although without using weights, from the diffe- 
rences between the mean and the various percentages found in the in- 
dividual cultures. This method requires as a condition that the num- 
bers of individuals in the different cultures do not differ too much 
from each other. If these numbers are widely different, great theore- 
tical difficulties arise. The authors have not further entered on the 
question how to treat such cases. It should be emphasized that for 
another important reason the numbers of individuals in the different 
cultures, should be kept as near like as possible. It can be shown 
theoretically, that with a given number of the total offspring and a 
given number of individual cultures the mean error of the result be- 
comes a minimum when the number of individuals is the same in all the 
cultures. Another conclusion of practical importance to be drawn from 
TSCHUPROW’S theoretical expression is the following: provided that the 
variation is of such a nature as in BONNIER’S material many individual 
cultures with a small number of offspring in each should be used 
rather than few and large individual cultures. With a given number 
of the total offspring, the error of the mean will be smaller in the 
former case. 

In a note (p. 368) attention is drawn to the fallacy of BONNIER’S 
method of excluding variants. 
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CHROMOSOME NUMBERS IN THE GENUS 
HYPERICUM 


(A preliminary note) 
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¢ m few cytological investigations have been made within the 
order Guttiferales. TISCHLER (1921) states the number of chro- 
mosomes of two species only; TREUB (1911) has investigated Garcinia 
Treubii and fixes the haploid number of chromosomes at about 24; 
COHEN STUART (1916) has examined Thea sinensis and fixes the 
haploid number of chromosomes at 15. While investigating the em- 
bryology of Hypericum perforatum and H. maculatum, SCHNARF (1914) 
noticed that these plants seem to have a great number of chromosomes 
of small size; SCHNARF has, however, not investigated this question 
in detail. 

A cytological investigation within Guttiferales may, therefore, be 
of some interest. I have examined different species belonging to the 
genus Hypericum, the only genus within Guttiferales, which I was able 
to investigate. I have collected the material in the Botanical Gardens 
of the University, except Hypericum perforatum, H. maculatum, H. 
acutum, H. hirsutum and H. montanum, which I have collected from 
wild-growing plants in North-Sealand. The object was an investiga- 
tion of the chromosome numbers; the reduction division was investiga- 
ted in the pollen mother-cells. CARNOyY’s mixture of alcohol-chloro- 
form-acetic acid was used as means of fixation, and the result was 
excellent. For the staining I have exclusively used HEIDENHAIN’S iron 
hematoxylin. 


THE RESTING NUCLEUS. 


The resting nucleus in the pollen mother-cells has invariably one 
nucleolus, which is globular. It is difficult to define the structure of 
the nucleus, but it apparently consists of a netted, slightly stainable 
ground substance with highly stainable chromocenters. The number 
of chromocenters is not constant and does not correspond to the num- 
ber of chromosomes; thus, for instance, Hypericum montanum has 8 
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chromosomes, but between 20 and 30 chromocenters. Consequently, 
the chromocenters are hardly prochromosomes, as far as Hypericum 
is concerned. According to LUNDEGARDH’s (1913) grouping of the 
plants by the behaviour of chromocenters, Hypericum belongs to the 
Vicia type, which has a varying number of chromocenters. 


THE REDUCTION DIVISION. 


The first phases of the reduction division have not been investiga- 
ted to such an extent as to make it possible to account for the course 
of the prophasis. The diakinesis contains gemini in a number cor- 
responding to that of the chromosomes. The gemini are of different 
shape; generally the chromosomes are parallel, but also other forms are 
found (V, (_), X). Towards the diakinesis the nucleolus becomes less 
stainable, and, ultimately, it disappears completely; it retains its glo- 
bular shape until the very last. The chromosomes are arranged in one 
plane, and the membrane of the nucleus is dissolved. The spindle, 
in the equatorial plane of which the chromosomes are arranged, is 
distinctly visible and has the ordinary shape. The twinned chromo- 
somes part and wander to their respective poles; the separation takes 
place simultaneously, and no irregularities, remaining or discharged 
chromosomes, etc. are seen. In the metaphasis no separation of the 
chromosomes for the homoeotypical division can be detected; in the 
anaphasis such division is distinctly visible. After the chromosomes 
have reached the poles, a splitting of the individual chromosomes is 
distinctly seen. The .appearance of the chromosomes changes, the 
outlines become indistinct, the chromosomes are connected by fibres, 
and the whole object gets a vacuolated appearance. The nucleus is 
surrounded by a membrane. No wall is formed between the daughter 
nuclei, but in a plane at right angle to the center of the connecting line 
between the two nuclei a dense plasm develops, which remains there 
until the homoeotypical metaphasis. 

At the time when the homoeotypical division shall take place the 
regenerated chromosomes are arranged in a plane at right angle to the 
spindle, and a chromosome from each pair wanders to the pole. Nor 
this division shows any irregularities. The chromosomes are consi- 
derably smaller than at the time of the heterotypical division, and, 
consequently, it is far more difficult to study the details. In the 
telophasis the chromosomes assemble and become alveolated. A mem- 
brane around the nucleus is formed, and 1—3 nucleoles appear. The 
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two nuclei formed by the heterotypical division now divide simul- 
taneously in twos, and the four nuclei formed by the homoeotypical 
division are arranged like the corners of a tetrahedon. Now the 
pollen mother-cell divides simultaneously into 4 globular-tetrahedal 
daughter-cells. 


THE CHROMOSOME NUMBER. 


As the chromosomes were rather big and not very numerous, it 
was not difficult to ascertain their number. Only with regard to 
Hypericum perforatum some difficulty was met with: in most cases 
16 chromosomes were distinctly seen, but in a few cases there were 
17 or 18 chromosomes; the greater number observed in these cases is 
probably an irregularity, and Hypericum perforatum has no doubt 16 
chromosomes normally. 

In the following table the haploid number of chromosomes is 
given. 


X 

Sect. Roscyna: H. Ascyron L. 9 
Sect. Androsaemum: H. Androsaemum L. 20 
H. hircinum L. 20 

H. inodorum WILLD. 20 

Sect. Euhypericum: H. coris L. 9° 
. H. polyphyllum Boiss. et BAL. 9 

H. hirsutum L. 9 

H. maculatum CRTz. . 8 

H. acutum MOENCH. 8 

H. montanum L. 8 

H. tomentosum L. 8 

H. perforatum L. 16 

H. origanifolium WILLD. 9 

H. orientale L. 8 

H. rumelicum Botss. Z 

Sect. Myriandra: H prolificum L. 9 


The rule has been laid down (WINGE 1917) that the chromosome 
numbers within a genus or family stand in direct proportion to each 
other. The chromosome numbers should be terms in an arithmetic 
series, and, consequently, they may be found by multiplying a certain 
radix for the group by different whole figures. This rule is based on 
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the fact that within several 


genera and families such © @e, 
nd) 


conditions have been found, 
thus for instance’ mar- 
kedly with Chrysanthemum 
(TAHARA 1915 and 1921). 
But genera, where this is 
not the case, where the fi- 
gures are not multiples, 
have also been studied, thus, 
for instance, ROSENBERG 
(1918 and 1920), and 
BABCOCK and COLLIns (1920) 
have found 3, 4, 5, 6, 7, 8, 
9, . . . chromosomes in dif- 
ferent Crepis species. The 
genus Hypericum represents 
another example of _ the 
same kind. The chromoso- 
me numbers found here — 


7, 8, 9, 16, 20 — are not 
multiples; in other words, 
there is no fundamental 


number applicable to the 
whole genus. Nor is_ it 
probable that there exists 3 
series of chromosome num- 
bers within Hypericum with 
the fundamental numbers 4, 
7 and 9. The existence of 
series of such numbers is to 
be considered as a proof of 
the fact that some of the 
species, after previous cros- 
sing, have been developed 
by an addition of chromoso- 
mes from _ species, which 
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Fig. 1. 1: H,. Ascyron, homoeotypical metaphasis. 
— 2: H. Androsaemum, homoeotypical metapha- 
sis. — 3: H. inodorum, homoeotypical metapha- 
sis. — 4: H. hircinum, homoeotypical metaphasis. 
— 5: H. coris, homoeotypical metaphasis. — 6: 
H. polyphyllum, heterotypical anaphasis. — 7: 


H. hirsutum, heterotypical anaphasis. — 8: H. 
maculatum, homoeotypical anaphasis. — 9: H. 
acutum, heterotypical anaphasis. — 10: H. mon- 
tanum, homoeotypical metaphasis. — 11: H. to- 
mentosum, homoeotypical metaphasis. — 12: H, 
perforatum, heterotypical anaphasis. — 13: H. 
origanifolium, heterotypical anaphasis. — 14: 
H. orientale, heterotypical anaphasis. — 15: H. 
rumelicum, heterotypical anaphasis. — 16: H. 


prolificum, heterotypical anaphasis. 


have a lower chromosome number; this process, by which the series 
of chromosome numbers are formed, shows us that the species within 
one series must be more closely related to one another than they are 
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or 





to those belonging to other series. The 3 series within Hypericum 
would be very unnatural, as species which systematically are remotely 
related had to be placed in the same series. The chromosome numbers 
found can therefore hardly be considered as terms in 3 series of chro- 


mosome numbers. 
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